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Vorwo r t 



Das vorliegende kleine Buch ist, wie der Titel sagt, aus 
Vorlesungen entstanden, die zum ersten Male im Herbst 1885, zum 
dritten Male im Herbst 1894 an der Kopenhagener Universität 
gehalten wurden und welche 1887 zum ersten Male (in Dänisch) 
gedruckt erschienen. Der Zweck der Vorlesungen wie der des 
Buches war, eine Einfuhrung in das verwickelte embryologische 
Studium zu bieten, welches sich nach und nach zu einer centralen 
Stelle in den biologischen Disciplinen emporgearbeitet hat. Ich 
versuchte es, die allgemeinen, hierher gehörigen Begriffe und Er- 
scheinungen zu sammeln und durch Beispiele und Hlustrationen zu 
erläutern. Die Begrenzung war nach mehreren Seiten hin keines- 
wegs eine leichte, und einzelne Abschnitte stehen in etwas lockerem 
Zusammenhang mit dem üebrigen; doch wurden sie mitgenommen, 
weil es für den Anfönger zweckmässig sein miiss, in einem solchen 
Lehrbuch auch eine Orientierung über diese Sachen zu finden. 

In den acht Jahren, die seit jener ersten Herausgabe verflossen 
sind, hat eine starke Weiterentwicklung der Embryologie stattge- 
funden. Ganz neue Forschungsrichtungen sind aufgekeimt oder sind 
noch im Keimen begriffen; ich denke dabei namentlich an die von 
Wilhelm Roux inaugurierten und von zahlreichen anderen Forschern 
seitdem angestellten experimentellen Untersuchungen, sowie an die 
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genauen Forschungen der neuen Zeit über die Reifung der Geschlechts- 
produkte und über die Befruchtung. 

Diese Forschungsrichtungen , namentlich die experimentelle 
Richtung habe ich in diesem Buche möglichst eingehend berück- 
sichtigt. Denn wenn und wo in einem Wissenschaftszweig experi- 
mentell gearbeitet werden kann, sollte das immer geschehen. Wie 
viel man sich von dieser Richtung in der Embryologie erwarten darf, 
liisst sich zur Zeit noch schwer sagen; dass sie schon Wichtiges zu 
Tage gefördert hat, ist sicher. Und gerade für die Erziehung 
jüngerer Menschen zu wissenschaftlichen Arbeiten ist es bedeutungsvoll, 
so viel als möglich auf die richtige Anwendung der experimentellen 
Methode hinzuweisen. Genaues Beobachten und Experimentieren, 
das sind die Wege, die dem angehenden Forscher anzuweisen sind. 
In einem Anhang habe ich einige M ethoden des embryologi- 
schen Arbeitens — leichtere und schwierigere — zusammen- 
gestellt Der Anfänger thäte wohl daran, dieselben durchzulesen 
und das Eine oder das Andere davon praktisch zu prüfen (es wird 
vorausgesetzt, dass Derjenige, welcher das Studium der Embryologie 
anfängt, mit der allgemeinen histologischen Technik einigermassen 
vertraut ist; die Angaben über Fixierung, Härtung u. s. w. der 
Embryonen sind desshalb nur sehr kurz gehalten). 

Aus demselben Grunde, aus welchem die genau beobachtende 
und die experimentelle Forschuugsrichtung in den Vordergrund 
gestellt wurden, habe ich mich gegen eine andere Richtung im 
Ganzen ablehnend verhalten. Nämlich gegen die naturphilosophische. 
Der Anfänger wenigstens sollte immer vor der Naturphilosophie 
verschont werden. Denn Nichts ist geeigneter, in dem Bewusstsein 
desselben die Grenze zwischen Sicherem und Hypothetischem, zwischen 
Beobachtetem und Erschlossenem zu verwischen, als die Erziehung 
in einer naturphilosophischen Schule. Man entsinnt sich noch, wie 
vor einer Anzahl von Jahren ein bekannter Anatom — und Lehr- 
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buchverfasser — erklärte, dass durch einige von ihm gemachte 
Beobachtungen eine früher aufgestellte Theorie zu einer „unumstöss- 
lichen Thatsache" erhoben worden sei, um dann ein paar Jahre 
später dieselbe — seine „Thatsache" — für irrthümlich zu erklären 
und sich nun mit frischem Muth einer neuen Theorie anzuschliessen. 
Kein Wunder dass, wenn ein naturphilosophischer Lehrer seinen 
Schülern seine Theorien als die Quintessenz der modernen Wissen- 
schaft mittheilt, die Schüler dann anstatt gut zu beobachten, 
„beweisen'', was bewiesen werden soll, und schlechte Arbeiten liefern. 
Es wäre leicht, dies mit Beispielen zu belegen; doch möchte ich 
Persönlichkeiten vermeiden. Aber eine Reaktion gegen die natur- 
philosophische Richtung ist heutzutage sehr nöthig 

Wenn mein Buch sich auch hauptsächlich an den Anfanger 
wendet, glaube ich doch nicht, dass es ganz ohne Interesse für 
weiter Vorgeschrittene sein wird. Denn ich war bemüht, mir überall 
ein möglichst selbständiges Urtheil zu bilden und man wird zahl- 
reiche kritische Bemerkungen und allgemeine Erörterungen in den 
verschiedenen Kapiteln finden. 

Kopenhagen. Mitt« Februar 1895. 
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diese Verfasser aber nur gewisse Erscheinungen aus der Entwicklungs- 
geschichte veialigemeinert und mit gewissen, einfach mechanischen 
Vorgängen verglichen, oder sie haben das Wort „mechanische Ur- 
sache" in ganz anderem Sinne, als mau es sonst gebraucht, ver- 
wendet. Von einer wirklichen Causalitätserkeimtniss ist bei ihnen 
keine Rede. Die Entwicklungsgeschichte ist thatsächlich noch mit 
der Ermittlmig der Erscheinungen beschäftigt; doch, machen 
sich in der neuesten Zeit Bestrebungen geltend, die, wenn weiter 
entwickelt, zu einer wirklich tieferen Einsicht führen könnten. 
Hauptsächlich haben wir uns also hier mit einer Erörterung der 
Torgänge zu beschäftigen, durch welche der komplizierte Organis- 
inu9 aus dem befruchteten Ei, also durch die geschlechtliche Fort- 
pflanzung entsteht. Aber ehe wir anlangen, diese Vorgänge in ihren 
verschiedenen Modifikationen zu untersuchen, muss zunächst die Frage 
behandelt werden, wie es sich bei den einfachsten, niedersten Organis- 
men, bei welchen es keine Eier und Samenzellen giebt, mit der ge- 
schlechtlichen Fortpflanzung und mit der Entwicklung verhält. Dies 
wird der Hauptgegenstand dieses Abschnitts sein. 

Bei sehr vielen niedersten Organismen hat man — trotzdem 
dieselben gerade in der neueren Zeit Gegenstand sehr eifrigen Nach- 
forschens waren — keine Spur einer geschlechtlichen Fortpflanzung 
gefunden, und es ist wahrscheinlich, dass sie in der That hier nicht 
autlritt. Wir beschäftigen uns in dem Folgenden nur mit solchen 
Formen, bei welchen die Existenz der geschlechtlichen Fortpflanzung 
nachgewiesen oder wenigstens sehr wahrscheinlich ist. 



Die genauere Kenntniss der Organisation und Entwicklung der 
Thiere hat zwei Hauptabtheilungen derselben und zwar von sehr 
ungleii'her Grösse unterscheiden lassen: Protozoen oder einzellige 
und Metazoen oder mehrzellige Thiere. Es giebt zwar kolonien- 
biidende Protozoen, die mehrzellig genannt werden müssen; aber 
auch für diese bat der fundamentale Organisationsunterscbied von 
den Metazoen volle Geltung, welcher in folgenden Worten zusammen- 
gefasst werden kann; bei den Protozoen erhält sich die 
Individualität der Zelle in vollkommener Reinheit; 
bei den Metazoen wird sie mehr -oder weniger Ter- 
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vi SC hl. Ein jedes MetazooD ist aus einer grosseren oder geringere» 
Anzahl ?on Zellen aufgebaut, von welchen jede ihre spezielle Funktion 
hat, und welche nicht im Stande sind, ein isoliertes Dasein für 
längere Zeit zu führen; von dem übrigen Thierkörper abgetrennt, 
gehen sie schnell zu Grunde. Eine Muskel- oder Nervenzelle z. B. 
hat für ihre Ernährung, die sie nicht selbst besorgen kann, andere 
Zellen nöthig; eine Drüsenzelle kann nicht fungieren, ohne dass sie 
Yon Nervenzellen beeinflusst wird (wird der eine Drüse versorgende 
Nerv durchschnitten, degenerieren die Drüsenzellen) u. s. w. Die 
bei weitem grösste Anzahl der Protozoen sind dagegen schlechthin 
einzeilige Organismen. Eine Amöbe und ein gewöhnliches Infnsions- 
thier z. B. besteht nur aus einer einzigen Zelle, die eine ausser- 
ordentlich hohe und allseitige Organisation besitzen kann: das Proto- 
plasma eines solchen Infusionsthiers ist gewöhnlich in zwei Haupt- 
scbichten (Ektoplasma und Entoplasma) differenziert, welche noch 
weiter spezialisiert sein können, und von welchen jede ihre besonderen 
Baueigenthüiulichkeiten und ihre besondere funktionelle Bedeutung 
hat: die äussei-e trägt Wimperhaare und enthält öfters kontraktile 
(muskulöse) Fasern, besorgt also die motorischen (und sensitiven) 
Funktionen, während dagegen die innere Schicht die Resorption der 
NahruDgsstofl'e, sowie die Ahsonderungen besorgt; auch die Kerne 
sind stark differenziert, worüber unten Näheres. Alle Funktionen 
sind also hier in die einfache Zelle zusammengedrängt. Selbst bei 
den erwähnten mehrzelligen, kolonienbildenden Protozoen wird die 
Individualität der einzelnen Zellen ganz wohl bewahrt, und die 
Zellen einer solchen Kolonie sind fast immer vollkoniuien gleich- 
artig ausgebildet ; sowohl unter den Hhizopoden als unter den 
Geisselinfusorieii (Plagellaten) und eigentlichen Infusorien (Ciliaten) 
werden solche kolonienbildende Formen angetroffen. Nur bei ganz 
' vereinzelten Arten wird eine höhere Differenzierung erlangt, welche 
' einen Schritt nach den Metazoen hin bezeichnet: indem nämlich 
einzelne Zellen einer solchen Kolonie als Geschlechtszellen, als Ei- 
zellen oder als Samenzellen (Spermatozoon) sich ausbilden, während 
alle anderen Zellen der Kolonie rein vegetativ sind. 

Es ist eine leicht verständliche Thatsache, dass in Zusammen- 
I hang mit dem oben besprochenen Bau- Unterschied ein fundamentaler 
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Dntersehiecl in iler Lebens- und Entwicklungsgeschichte eines Proto- 
zoons und eines Metazoons eiistiereD muss. Vergleicht man z. B. die 
Entwicklungsgeschichte eines Infusionsthiers mit derjenigen eines 
Scbwammes oder eines Hydroidpolypen — nm nun gerade die 
niedrigeten, den Protozoen am nächsten verwandten, mehrzelligen 
Thiere zu nehmen, so findet man so gut wie gar keine Ueberein- 
stimmung. Das Infusion sthier entstellt als selbständiges Indiriduum 
gewöhnlich durch Quertheilung eines Muttertbieres und macht ge- 
wöhnlich während seines Lebenslaufes keine wesentlichen Pormver- 
änderimgen durch; es findet keine Umbildung, sondern nur ein 
Wachsthum statt; es wird nicht ans einem einzelligen ein riel- 
zelliger, nicht aus einer einfachen Anlage ein komplizierter Organis- 
mus; nur die wegen der anfanglichen Un Vollständigkeit ursprünglich 
fehlenden Organe legen sich an. So muss sich bei dem hinteren, 
aus der Quertheilung hervorgehenden Individuum gewöhnlich der 
Mund neubilden, während die kontraktile Vakuole meistens bei dem 
vorderen neugebildet wird; in einigen Fällen, so z. B. beiStylonychia 
wird während der Theilung fast der ganze Wimperapparat des Mutter- 
tbieres zuerst riickgebildet und dann doppelt, als Wimperapparat 
der beiden Tocht«rthiere gänzlich neugebildet. Es finden sich zwar 
auch Protozoen, die während ihrer individuellen Lebensgeschichte 
etwas grössere Form Veränderungen durchmachen: als Beispiel dafür 
kann die in Fig. 1, A— C dargestellte, kleine Süsswasser-llhizopoden- 
form. Microgromia socialis R. Hertwig angeführt werden. 
Diese (der Gruppe der Monothalamien angehörige) Art hat in er- 
wachsenem Zustande eine Schale mit einer Oefl'nung. durch welche 
sie ihre langen, feinen Pseudopodien (Ausläufer des Protoplasmas) 
hinausstrecken kann. Theilt sich nun ein solches Individuum, so 
gehen aus der Theilung nicht zwei gleiche Hälften hervor, sondern 
das eine Individuum bleibt in der alten Schale und bewahrt ganz 
die Form und die Lebensweise des Mutterthiers ; das andere Theil- 
stück ist dagegen anfaugs ganz nackt, hat keine Schale; es zieht 
sehr bald seine Pseudopodien ein, rundet sich ab und bildet an 
dem einen Ende seines ovalen Körpers zwei Wimperhaare (Geissein) 
aus, mittels deren es eine Zeit lang im Wasser herumscbwärmt ; 
erst später nimmt es die definitive Form an, zieht die Geissein ein. 
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streckt Pseudopodien aus und bildet eine Schale. Es finden sich 
mehrere Beispiele derartiger Formveränderungen bei den Protozoen 
während der individuellen Entwicklung; die allergrössten Formen 
derselben, die Badiolarien, pflanzen sich durch ungeheuer kleine 

Figr. lA. 




Fig. lA. Microgromia socialis in Tbeilong. a das in der Schale bleibende^ 

b das aaskriechende IndiTiduum. 



Fig. 1 B. 




Fig. 1 C. 




Fig. 1 C. Das Scbwärmerstadium. 
Fig. lA — C nach R. Hertwig (Arch. f. mikr. Anat. Bd. 10. Sapplemontheft). 



Fig. 1 B. Letzteres im Begriff sieb zu 
einem Schwärmer umzubilden. 



Schwärmer fort, und diese müssen, um den fertigen Zustand zu 
erreichen, ganz bedeutende — übrigens zur Zeit noch fast unbe- 
kannte — Umbildungen durchlaufen. Aber alle diese Umbildungs- 
und Ausbildungsvorgänge sind total verschieden von den Umbildungen, 
welche bei dem Entstehen eines jeglichen Metazoons aus dem Ei 
stattfinden. Untersucht man z. B. die erste Entwicklung des Eies 
eines Schwammes oder eines Hydroidpolypen nach der Befruchtung, 
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festem Verband mit einander 
- wenn eine gewisse, bei ver- 



so stellt sich heraus: zunächst, dass s: 
gleichartige Zellen theilt, welche in 
bleiben, und dann, dass die Zellen - 
schiedeuen Arten verschiedene Zahl derselben erreicht ist — sich 
verschiedenartig ausbilden, indem einige diesen, andere einen anderen 
Charakter annehmen ; sie ordnen sich dabei zu Keimblättern oder 
Keimschichten verschiedener Art an, und durch weitere Differenzierung 
und verschiedenartige Ausbildung für verschiedene Funktionen ent- 
steht erst der ganze, zusammengesetzte Thierkßrper. Die Grund- 
züge dieser Vorgänge werden io dem zweiten Buch näher erörtert 
werden. Der eben besprochene Unterschied in der Lebens- und Ent- 
wicklungsgeschichte eines Protozoen- und eines MetaKoen-Individuums 
bt ja. wie leicht einzusehen ist, ein ganz fuudamentaler. 

Wenn nun die Frage sich aufdrängt: ,kann denn gar kein 
wirklich begründeter Vergleich der Entwicklung der Protozoen und 
der Metazoeii unternommen werden?", so kann dies zwar geschehen, 
aber allerdings auf einem ganz anderen Wege, als dem oben ein- 
geschlagenen. Die Parallele darf nämlich nicht zwischen 
der Lebensgeschichte eines einzelnen Infusorien-In- 
dividuums und eines einzelnen M etazoen-Individuums 
gezogen werden; sondern ein ganzer Cjcliis auf ein- 
ander folgender Generationen von Infusionsthieren 
muss dem einzelnen Metazoen-lndi viduura gegen- 
übergeatellt werden. Um diese These zu begründen, müssen 
wir die Lebensgeschiehte einer solchen Reihe von Generationen irgend 
einer Infusorienart untersuchen. Bei den j^enannten Thieren findet 
nun von Zeit zu Zeit ein Vorgang statt, der von der grössten Be- 
deutung für die tirhaltung der Art ist und der als Conjugation 
oder Zygose bezeichnet wird. Dieser Vorgang besteht darin, dass 
zwei — gewöhnlich ganz gleich ausgebildete — Individuen sich der 
Länge nach an einander legen und theilweise mit einander ver- 
schmelzen (Fig. 2B); in dieser Weise kann eine Mischung und ein 
Austausch gewisser Körperbestandtheile erzielt werden. Wenn viele 
Individuen einer Infusorienart in einer Kultur vorhanden sind, tritt 
die Conjugation unter denselben nur in gewissen Perioden, dann 
über sozusagen epidemisch auf, so dass man an gewissen Tagen 
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fast nur gepaarte, meistens aber nur einfache Individuen findet; die 
gepaarten Individuen sind gewdhnlicli von geringerer GrAsse als 
normale Individuen. Wenn die zwei conjugierenden Individuen einige 
Zeit mit einander herumgeschwommen sind — während dieser Zeit 
finden oft ähnliche Uuckbildungen und Neubildungen des Wimper- 
apparates statt, wie bei der Theilnng, und bei Formen, die viele 
FInssigkeitsräume enthatten wird Wasser ansgestossen, so dass das 
Protoplasma dicht wird - so Ilsen sie sich wieder von einander 



te 2A 



Fig. fi B 





n (B). n Httuptkerne. 
I.). 



ab und trennen sich schliesslich gänzlich ; sie wachsen nun — jedes 
für sich — eine Zeit lang und fangen dann an, sich durch Quer- 
theilung zu vermehren (Fig. 2Ä); wie das Infusor zufolge seiner 
ganzen Organisation eine Zelle ist. so sind auch die Queitheilungen 
einfache Zelltheilungen Erst nach einer grossen Anzahl von Thei- 
lungen fangen dann die Thiere wieder an massenhaft Conjugationen 
einzugehen, und damit ist ein solcher Cyclus von Generationen 
zu Ende. 

Die inneren Vorgänge, welche sich während des Conjugations- 
Torgangs im Körper der beiden verbundenen Individuen abspielen, 
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siod in der neuesteo Zeit genauer erforscht worden und bieten 
wegen der Cebereinstimmung mit den Vorgangen der Befruchtung 
bei den höheren Thieren (und Pflanzen) ein ausserordentliches In- 
teresse dar. Bei fast allen eigentlichen Infusorien (Ciliaten) linden 



2 
a 



a O > 



CD 

s 






=• G 






a 



S 

c 
3 

3 

2. 
3' 

9 

a 
o. 

IL 



t 



D 
S 



•35 

er 



a? 



s 

3 

a 
o 

S 



SB 

s 



e 
a 





'S s^ 

® "1 
o 

B H 

2^ ® 

a B 

OB 

2.3 

D &• 

3*^. 

s s. 

3 — 

3 

C* B 

O c 

3 3 



3 

CO 

MM« 

B 

s 



s. 

a 
o 

3* 

tn 

B 

r 

B ® 

w a 



3« 
CO 

CO 

S' 

s 

SB 

B 

3B 

Ol 
<D 



S CO 
'S 



B 

o* 

B 

-1 
O 
S 

•-1 
P 

S 

p 





2J - 



rt 



-1 
p« 

3 
Bx 
O 



00 

»MB 

o 

3 
9» 






3- 

P 

O* 

(D 
3 



3 •*- 

B ^ 
3 ^ 

— 3 

3 O 

S- 3 

^ a 

O* 3 

a> • 
<^ 



3 

^ ? 

as 3 

<t TT 

? 5 



B 

3 O 
d. 3 



® 

3 
Cd 

"1 

3 



3 



B 
3 



-1 



B 

3 
o 

BB 
S 
O. 
P 

B 

3 





cS5' 

00 

I 




s 




sich, anstatt des einfachen Zellkerns, deren zweie, die sehr ver- 
schiedenartig ausgebildet sind (jeder derselben kann in einem oder 
in mehreren Exemplaren vorhanden sein; in der Beziehung herrscht 
grosse Verschiedenheit zwischen den einzelnen Arten). Der eine. 
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weit grössere Kern wird als Hauptkero oder als vegetativer 
Kern, der andere, kleinere als Nebenkern oder Geschlecbts- 
kern bezeichnet. Bei der Conjugation — wir nebmen den einfacben 
Fall, wo nur ein Nebenkem vorhanden ist — theilt sieb nun der 
Nebenkem, und die Tbeilung wiederholt sich, so dass in jedem der 
conjugierenden Individuen bald vier Nebenkerne vorhanden sind. Von 
diesen werden nun drei unterdrückt : sie schrumpfen und ver- 
schwinden vollständig während der folgenden Phasen ; der vierte aber 
tbeilt sich noch einmal, und der eine Tochterkern (der .Wander- 
kern*) wandert nun von jedem Individuum in das andere hinüber 
und legt sich dem anderen dort verbliebenen (.stationären*) 
Tochterkem dicht an (vergl. Fig. 3, A—F). Die beiden Kerne ver- 
schmelzen nicht ganz mit einander, sondern legen sich nur an einander 
und bilden sich zusammen in die erste Theilungsfigur um, in der 
Art, dass die Chromosomen jedes derselben gesondert von denjenigen 

FiB 4. 
Erste Quertbsilulis. 




Sehen)* der Geschieht« der Nebenkerue hei zw«i conjugierenden IndiTJdnen Ton Pan- 
mseciDm cnudatum Dich Maupas a. a. 0. (iag\. im Text). I. B. 3. 4 sind Ha 
Kerne der Tier aus den zwei ersteu Theilungen horrorgebenden Indiiiduen (jeder dieser 
entbllt noch iwel Sauptkeme und einen Nebenkern ; erst nach der iwelten Theilung treten 
wieder die normalou KemTerhlltnifse ein, indein jode* der TheilstUiko einen Hauptkera 
bekommt, «Ihrend dor einfache Nehenkern sich wie gewohntich theilt). Dnich die Pfeile 
■ind dio Wanderungen der Wanderkeme angegeben. Auch oiDige der Deecendeoten der 
durch die KemcoiijuEBtiOD enlEtsndeneu Kebenkcrne gehen in Grunde (alle zu Grunde 
gehende Kerne sind ala helle Kreiae dargestullt). 
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des anderen bleiben. Mit dem Uebertritt der Wanderlterne ist der 
wesentlichste Zweck der Conjugation erreicht und die Individuen 
trennen sich nun bald von eiuander. Schon währead oder bald nach 
der Conjugation fangt noeistens eine Rückbildung des Hauptkerns 
bei beiden IniliridiieQ an : er ändert seine Forna und zeriUllt bald, 
erst in grössere , dann in kleinere Bruchstücke , geht jedenfalls 
als morphologischer Bestandtheil des Körpers gänzlich zu Grunde, 
während neue Hauptkerne sich aus einigen Descendenten des con- 
jugierten Nebenkerns bilden ; aus anderen derselben gehen die Neben- 
kerne der Tochterindividuen hervor (vergl, hierzu das Schema Fig. 4). 
Gewöhnlich sind, wie in dem oben dargestellten Falle, die con- 
jugierenden Individuen gleich an 
Grösse und Benchalt'enheit, und die 
Verschmelzung während der Con- 
jugation ist keine vollständige; 
bei den Glockenthierchen (Vorti- 
celliden) ist aber das eine der con- 
jugierenden Individuen viel kleiner 
und trei^-chwimmend, das andere 
grösser und festsitzend (Fig. ii). 
Hierdurch ist schon eine Art ge- 
schlechtlicher Differenzierung ge- 
geben, indem man das kleinere, 
freischwimmende Individuum als 
männlich, das grössere, festsitzende 
als weiblich bezeichnen könnt«; 
ausserdem findet hier eine voll- 
ständige Verschmelzung beider statt, 




■usCluuB. Uhrb. d. Zuol.) 
B in C0DJiig.tJim (iofa 
N Hauptkern, P Porittoni, 
Vikuols. 



i iu ThBiiuDg, bevor die Tbeiliuigen — welche 
' kontriktfie hier LängstheiluHgeu sind — an- 
fangen. ') 



Wir werden später genauer auseinandersetzen müssen, ivie grosse 
üebereinstimmung dieser Conjugationavorgang der Infusorien mit der 
Befruchtung, der Vereinigung von Ei- und Samenzelle bei den höheren 
Thieren darbietet. Vorläufig sei darüber nur Folgendes bemerkt. 
Der Vergleich muas in dieser Weise gezogen werden; die Eizelle 
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und die Samenzelle, welche bei der Befrucbtung eine vollkommene 
Veracbmelziing eingeben — vergl. hierüber den dritten Abschnitt — 
sind den zwei conjugierenden Individuen gleichzustellen; in Bezug 
auf die nach der Befi'uchtung folgenden Zelltheilungen macht sich 
aber der fundamentale Unterschied geltend, dass bei den höheren 
Thieren die Tochterzellen, anstatt sieb von eiuander zu lösen, im 
Verband mit einander bleiben, zuerst als Furch ungszellen und schliess- 
lich als die definitiven Zellen des Organismus; ihre eigene Individualität 
tritt somit gänzlich zurück und wird der höheren Individualität des 
sich entwickelnden , zusammengesetzten Organismus untergeordnet. 
Also: die Genese eines höheren Thiers durch die Befruchtung und 
Entwicklung eines Eies entspricht — wenn mit den Protozoen ein 
Vergleich unternommen werden muss — einer Conjugation mit 
allen darauf folgenden Theilnngen bis zur nächsten Conjugation.') 



Es ist nun eine sehr interessante Thatsache, dass einzelue 
Formen unter den Protozoon in Bezug auf ihre Fortpflanzungs- und 
Entwicklungsgescbichte eine wichtige Stufe nach den Metazoen hin 
bezeichnen ; es sind dies einige der kolonienbildenden Formen, ganz 
besonders der kolonienbildenden Geisseiinfusorien (Fiagellaten). Eine 
ziemlich allgemein bekannte und im Süsswasser häutig vorkommende 
Art der letzteren ist Pandorina morum. Es ist dies eine aus 
1(3 in eine gemeinsame Gallertmasse eingelagerten Zellen bestehende 
Flagellatenkolonie ; die Zellen stossen mit ihren centralen Euden an 
einander; an ihrer peripheren Fläche tragen sie Wimperhaare (Cilien), 
jede Zelle deren zwei (vergl. Fig. 6 A). Die Fortpflanzung dieser 
Art gestaltet sieb folgendermassen. Zu einem gewissen Zeitpunkt 
verlieren alle die Zellen ihre Wimperhaare; sie runden sich ab, und 
jede derselben langt an, sich zu theilen; indem die Tochterzellen 
sich weiter tbeilen, sind schliesslich in der gemeinsamen Gallertbülle 
anstatt der 16 Zellen 16 Tochterkolonien vorhanden, jede abermals 
aus 16 Zellen bestehend (Fig. 6B); diese werden nun frei. Diese 
rein vegetative Vermehrung kann sich nun mehrmals wiederboleu; 
aber von Zeit zu Zeit losen sich alle Zellen der in entsprechender 
Weise gebildeten Tochterkolonien von einander ab, und diese frei- 
gewordenen Schwärmzellen treten in zwei verschiedenen Grössen auf 
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(Fig. 6, C und D), wodurch ein geschlechtlicher Gegensatz angedeutet 
wird; die grösseren 9 ""d die kleineren cT Schwärmer eonjugiereii 
nämlich nun mit einander {Fig. U, E, F, G), und xwar findet bei 
dieser Conjugation eine vollständige Verschmelzung der beiden 
Sehwärmer statt, wodurch eine ruhende S|iore (Zygospore) gebildet 
wird (Fig. 6 H); diese scheidet eine Membran aus und verweilt 




^^^^^ Lsb. 

^B längere Zeit innerhalb derselben; erst nach einer lUngeren Ruhezeit 

^M schwärmt nie wieder als nackte Zelle aus (Fig. Ij. I, K) und legt 

^1 durch Theilung (oder wenn man will .Furchung") den Grund zu 

^H einer neuen Kolonie. — Noch viel grössere Aehnlicbkeit mit den 

^H Metazoen in Bezug auf Fortpßanzung und Entwicklung zeigt aber 
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die Gattung Volvos. Diese bildet eine ähnliche Kolonie wie 
Pandorina, nur viel grösser, kugelförmig und aus viel zahl- 
reicheren Individuen oder Zellen bestehend, welche nicht im Oentmin 
an einander stosseu, sondern in einer einlachen Schicht an der 
Peripherie angeordnet Hind; im Inneren der Kugel findet sich eine 
ansehnliche GaUertma-ise. Die weit üherwiegende Mehrzahl dieser 
Zellun sind r^n vegetativ, und weder sie, noch ihre Descendenten 
gehen jemals die geschlechtliche Fortpflanzung (Conjugation) ein; 
nur ganz einzelne Zellen werden hier geschlechtlich ausgebildet, und 
diese bieten eine recht bedeutende Aehnlichkeit mit den tjpischen 
Eiern und Spermatozoen der höheren Thiere dar. Nur die Samen- 
zellen sind freischwimmend, imd diese Hegen in gewissen Stadien 
ihrer Eotwiclilung zu ähnlichen Bündeln vereinigt, wie bei vielen 
Metazo^n. Noch grössere Uebereinstimmungen finden sich aber 
zwischen der Eizelle von Volvos und der typischen thierischen 
Eizelle. DasVo!voi-Ei ist nicht wie bei Pandorina eine freie 
Schwärmzelle, die erst nach der Befruchtung in ein Kuhestadium 
eintritt; sie ist schon vor der Befruchtung eine runde Zelle, die 
alle anderen Zellen der Kolonie an Grösse weit übertrifft, ist reich 
an Nahrungsstotfen und ohne irgend ivelche Ausstattung mit Be- 
wegungsorganen; diese Eizellen werden im Inneren der Kolonie be- 
fruchtet und machen darnach einen ganz normalen Furchuugsprozesa, 
ebenso wie die echten thierischen Eier, durch.*) Und dazu kommt 
Doch ein anderes interessantes Verhalten. Die Embryonalform, die 
als einfachstes Kesultat der Furchung bei den Metazoen entsteht, 
ist diejenige , welche allgemein als Btastosphaera oder als 
Blastula bezeichnet wird (Fig. 7, Ä — B), und von welcher unten 
ausführlicher die Rede sein wird. Diese Embryonalform ist eine 
aus einer einfachen Zellschicht (der primären Keirahaut oder dem 
Blastoderm) gebildete Hohlkugel; erst aus dieser Form gehen die 
weiteren Stadien hervor, indem entweder Zellen aus dem Verband 
sich loslösen und ins Innere einwandern, oder sich in verschiedenen 
Begionen verschiedenartig ausbilden, worauf eine Eiufaltiing statt- 
findet; durch solche Differenzierungen entstehen die ersten Grund- 
organe des Embryos, die Keimblätter. Es ist nun leicht zu ersehen, 
dass eine Pandorina und namentlich ein Volvos als einer solchen 
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Blastosphaera gleichwerthig aiifgefasst werden können, welche sua 
einem Ei durch einen Furehungsprozess entsteht, welche aber nie- 
mals weiter als bis zu diesem Stadium der Entwicklung gelangt 
und also einen Organismus darstellt, dessen Zellen sich nur in 
vegetative (.somatische') Elemente und Geschlechtszellen gesondert 
haben. 

Die kolonienbildenden Flagellateu sind somit diejenigen unter 
den Protozoen, welche sich in Bezug auf den Modus der Fort- 
pflanzung und Entwicklung am meisten den höheren Thieren nähern, 
und welche in Bezug auf die bleibende Organisation ein Stadium 

Kg. 7. 




festhalten, das typisch — wenn auch nur vorübergehend — in den 
verschiedensten Gruppen der Metazoea sich findet. Es ist deshalb 
die verbreiteste Anschauung unter den Zoologen, dass die Flagellaten 
diejenige Gruppe unter den Protozoen darstellen, welche die grüsste 
wirkliche Affinität zu den niedersten Metazoen darbietet.'') 

Bei den Volvocineen Hess sich also zum ersten Male die Son- 
derung des Organismus in Geschlechtszellen und vegetative oder 
somatische Zellen verfolgen, welche Sonderung sich nun bekanntlich 
bei allen höheren Thieren wiederholt. Bei allen diesen Orgai 
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siad also nur eine kleine Anzahl von Zellen im Stande, die geschlecht- 
licfaen Funktionen zu besorgen und die Art fortzupflanzen : diese lebeu 
also weiter als neue Individuen, während die somatischen Zellen der 
alten Individuen nur eine hegi'en^te Lebensdauer haben; jene können, 
indem sie die geschlechtliche Fortpflanzung (Vereinigung mit einer 
anderen Geschlechtszelle) eingehen, sieh verjüngen, während diese 
altern und absterben müssen. Im Gegensatz dazu sind ja bei den 
eigentlich einzelligen Wesen alle Zellen (oder Individuen) im Stande, 
die geschlecbtliclie Fortpflanzimg vorzunehmen und sich dadurch zu 
verjüngen. Die moderne natui'philosophische Schule hat hieraus 
eine potentielle Unsterblichkeit der Einzelligen ableiten wollen: weÜ 
die Infusorien sich nicht in somatische Zellen und Geschlechtszellen 
differenzieren, weil jedes Individuum derselben der Verjüngung durch 
die geschlechtliche Fortpflanzung theilhaftig werden kann und also 
nach der Ausdrucksweise der Schule ^Keimplasma' enthalte, so 
nützten sie sich nicht in der Weise ab, wie die mehrzelligen 
thierischen Individuen; sie degenerierten nicht durch das Altern. Sie 
erfreuten sich im Gegentheil ewiger Jugend und hätten potentiell 
ein ewiges, unbegrenztes Dasein, Der natürliche Tod wäre also erst 
mit dem Auftreten der in verschiedene Zellenarten diflerenzierten 
Metazoen aufgetreten und fände sich nicht bei den einzelligen Formen. 
Dieser auf den ersten Blick vielleicht bestechend erscheinenden 
Lehre ist durch die einfachen, aber mit grösster Umsicht und Aus- 
dauer durchgeführten Experimente des genialen Maupas über die 
Theilung und Conjugation der Infusorien jeder Boden entzogen 
worden. Da diese Versuche für die Lehre von der Zeugung und 
Befruchtung überhaupt ein grosses Interesse darbieten, müssen wir 
die wesentlichsten, aus denselben hervorgehenden Resultate ins Äuge 
fassen. Maupas hat zunächst nachgewiesen, dass die Bedingungen 
für das Eintreten der Conjugation die folgenden sind: !. Mangel 
an geeigneter Nahrung: 2. Keife der Individuen, d. h. die Ent- 
fernung derselben durch eine bedeutende — bei verschiedenen Arten 
Terschiedene — Anzahl von Generationen voo der letzten Conjugation ; 
3. Möglichkeit einer Kreuzung zwischen nicht zu nahe mit einander 
verwandten Individuen. Man kann die Infusorien zu jeder Zeit ihres 
Gen erat ionscyclus am Conjugiereii verhindern, indem man ihnen 
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sehr reichlich Nahrung giebt; sie fressen dann und theilen sieh 
lebhaft, aber conjiigieren nicht ; sind aber die sonstigen Bedingungen 
für das Eintreten der Conjiigatiou erfüllt, kann dieselbe dadurch 
hervorgerufen werden, dass Jen Individuen Nahrung entzogen wird. 
Reichliche Nahrung ßrdert also die Theilung. Hungern die Con- 
jugation; diese Tbatsache erklärt die vorhin besprochene Erschei- 
nung, dass die Conjugation in Kulturen von Infusionsthieren zu ge- 
wissen Zeiten epidemisch auftritt. So lange nämlich die Nahrung 
reichlich vorhanden war, conjugierten sie nicht; ist aber die Nahrung 
erschöpft, conjugieren sie massenhaft. Die kürzlich aus einer Con- 
jugation hervorgegangenen Individuen conjugieren niemals; erst 
nachdem viele Theilungen durchgemacht sind, tritt wieder die ge- 
schlechtliche Keife der Individuen ein. Normale Individuen conju- 
gieren niemals mit ihnen allzu nah verwandten Individuen: hat man 
eine aus einem ursprünglichen Exemplar gezüchtete, also eine aus 
lauter ganz nahverwandten Exemplaren bestehende Kultur, gehen 
dies« selbst beim Fasten, und wenn sie die geschlechtliche Reife 
erlangt haben, nicht die Conjugation ein; dass letztere Bedingimg 
erfüllt war, konnte dadurch festgestellt w.erden. dass sie mit anderen, 
fremden Individuen zusammengebracht — natürlich unter Nahrungs- 
mangel — mit diesen die Conjugation unternahmen. 

Maupas nahm nun bei einer Anzahl von Infusorienarfen 
Züchtungen durch zahlreiche Generationen vor, und indem er diesen 
Kulturen fortwährend reichliche Nahrung gab. hinderte er sie am 
Conjiigiereu. In allen Füllen stellte es sich heraus, dass die In- 
dividuen solcher nicht zur Conjugation gelangenden Generations- 
reihen schliesslich senilen Degenerationen unterlagen und zu Grunde 
gingen. Die Degeneration bietet folgende Merkmale dar; die In- 
dividuen werden kleiner; Theile des Wimperapparates können 
schwinden, und es erfolgt partielle und schliesslich totale Atrophie 
des Nebeukerns; endlich finden auch pathologische Veränderungen 
an dem Hauptkern statt. Dabei zeigt sich bei solchen Individuen 
oft eine „sexuelle Ueberescitation* : dieselben conjugieren, wenn ihnen 
Nahrung entzogen wird, auch mit ganz nahverwandten Individuen; 
solche Gonjugatiouen bleiben jedoch ohne Erfolg, und die Indivi- 
duen gehen trotz derselben zu Grunde. Kontrollverauehe zeigten. 
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dass die Conjugation (mit fremden Individuen), wenn vorgenonmien, 
bevor noch die Dtgenerationserscheinungen aufgetreten waren, die 
betreflfenden Individuen und ihre Descendenten vor dem Untergang 
rettete. 

Es geht also hieraus hervor, dass es bei den Infusorien ebenso 
wie bei den höheren Thieren eine Abnutzung der Körpersubstanz, 
ein Altem und einen natürlichen Tod giebt. Von einer potentiellen 
Unsterblichkeit der Individuen kann hier eben so wenig, wie bei 
den mehrzelligen Organismen die Rede sein. Nur durch die ver- 
jüngende Conjugation erlangen die Individuen erneute Lebenskraft, 
und die aus der Conjugation hervorgehenden Indivi- 
duen sind nicht den in dieselbe eintretenden ganz 
gleich; sie haben wichtige Theile des Körpers abgegeben und von 
dem anderen Individuum eine Aequivalenz dafür erhalten. Die 
einzelligen Individuen sind also eben so wenig, wie die mehrzelligen 
unsterblich. Ein Beispiel dafür, wohin die aprioristischen Schlüsse 
der Naturphilosophie führen.^) 

Bei den Infusorien war also Bedingung für das Fortleben der 
Art, für die Erhaltung ihrer Jugendkraft das Eintreten der Conju- 
gation von Zeit zu Zeit. Das ist die primitive geschlechtliche Fort- 
pflanzung: die Vereinigung zweier Zellen, die zugleich Individuen 
sind, zum Zweck der gegenseitigen Umbildung und Verjüngung; 
aus der Conjugation gehen zwei neue Individuen hervor. Bei den 
höheren Thieren wird die geschlechtliche Fortpflanzung oft durch 
zahlreiche Nebenapparate und Nebenfunktionen kompliziert; aber 
wie grosse mechanische und psychische Apparate auch zum Zwecke 
der geschlechtlichen Fortpflanzung in Bewegung gesetzt werden, mit 
Zähigkeit wird als das Endziel festgehalten: die Vereinigung zweier 
Zellen (des Eies und des Spermatozoons) zum Zweck der gegen- 
seitigen Verjüngung und der Bildung eines neuen Individuums 
(oder neuer Individuen). 

Anmerkungen 

1) In Bezug auf die Conjugation der Infusorien vergl. Balbiani, Recher- 
«h» s sur les ph^nomenes sexnels des Infusoires. Journ. de la phys. 1861. Tom. 4. 
— Bütschli, Abhandl. d. Senckenberg. Gesellsch. Bd. 10. Frankfurt 1876. — 

2* 
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E. Maupas, Arch. de zool. exp^r. et g^n^r. S6r. 2. Tora. 7. 1889. — 
R. Hertwig, Abhandl. d. bayr. Akad. d. Wissensch. 2. Cl. Bd. 17, 1. Abth. 
1889. 

2) Ausser der eigentlichen, im Text geschilderten Conjugation giebt es bei 
einigen Infusorien noch eine andere Art der Vereinigung zweier Individuen, die 
sogenannte Copulation. Bei derselben machen die Nebenkerne keine Thei- 
lungen durch, wie bei der Conjugation, und die Hauptkerne zerfallen nicht; 
die letzteren sollen sich aber mit einander zu einem Körper vereinigen, und 
ebenso die beiden Nebenkerne ; auch verschmelzen die beiden Individuen schliess- 
lich vollständig der Länge nach mit einander. Yergl. hierzu L. P 1 a t e , Zoolog. 
Jahrbücher. Abth. f. Anat. und Ontog. Bd. 8. 1887. 

3) Bisweilen finden sich auch bei Volvo x Eizellen, die sich ohne Befrach- 
tung (durch Parthenogenese) entwickeln. 

*) Die Bemerkung darf jedoch hierbei nicht unterlassen werden, dass in 
Bezug auf die systematische Stellung der oben erwähnten Organismen keines- 
wegs eine völlige Einigkeit vorhanden ist. Die bedeutendsten Autoritäten auf 
dem Gebiete der Protozoon (Stein, Bütschli) haben allerdings mit Be- 
stimmtheit die Zugehörigkeit der Flagellaten (incl. der Volvocineen) zu den 
Protozoen behauptet, und namentlich Bütschli hat die Idee ihrer Affinität 
zu den niedrigeren Metazo^n näher ausgeführt; andererseits sind aber noch 
immer die Botaniker bemüht, die erwähnte Gruppe als pflanzliche Organismen zu 
vindizieren (namentlich wegen ihres Cblorophyllgehalts und ihrer vegetabilischen 
Ernährungsweise). Jedenfalls aber ist die Fortpflanzung und Entwicklung die- 
ser Organismen vorzüglich geeignet, um den Zusammenhang der Fortpflanzungs- 
verhältnisse bei Protozoon und Metazoön zu erläutern. 

fi) E. Maupas, Becherches expdrimentales sur la multiplication de» 
Infusoires cilies. Arch. de zoolog. exp^r. et g^nör. S^r 2. Tom. 6. 1888. 
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Die Geschlechtsprodukte der MetazoSn — Bau der Spermatozoon und Vorgänge 
Yon allgemeinerer Bedeutung hei der Bildung derselben (Reduktion der Kemmasse) — 
Bau und Reifung der Eier (Bildung der Rieh tun gskörperchen) — Vergleich der 

Vorgänge bei der Samenbildung und Eireifung 

lu dem vorhergehenden Abschnitte wurde zunächst der in der 
Fortpflanzungs- und Entwicklungsgeschichte der Protozoen und der 
Metazoen sich geltend machende Gegensatz hervorgehoben; darnach 
wurde dargelegt, in welcher Weise ein Vergleich derselben gemacht 
werden müsse: dass nämlich die Genese eines einzelnen Metazoen- 
Individuums einem ganzen Generations-Cyclus, z. B. von Infusions- 
thieren, gleichzustellen sei; schliesslich wurde auf die üebergänge 
hingewiesen, welche jene zwei grossen Hauptgruppen mit einander 
verbinden (die kolonieubildenden Flagellaten). Dabei musste zugleich 
auf den Conjugationsprozess und dessen wichtigste Abstufungen ein- 
gegangen werden: es wurde hervorgehoben, dass die conjugierenden 
Zellen in den einfachsteu Fällen ganz gleich sind und keine Spur 
eines geschlechtlichen Gegensatzes verrathen; ferner dass die ge- 
schlechtliche Differenzierung in einigen Fällen nur als ein Unter- 
schied in der Grösse, nicht aber in der morphologischen Beschaffen- 
heit der beiden Zellen hervortritt, und dass endlich (bei Volvox) 
schwärmende Spermatozoen und ruhende Eizellen vorkommen, so 
dass der Gegensatz zwischen cf und 9 Geschlechtszellen hier ganz 
ausgeprägt wird. Das letztere Verhältniss, nämlich dass die cT und 
9 Geschlechtszellen ganz scharf von einander unterschieden sind, 
findet sich bei allen Metazoen ohne Ausnahme wiederholt. Ehe 
wir uns nun mit der Entwicklung des Eies nach der Befruchtung 
beschäftigen, müssen noch der Bau der Spermatozoen und der Eier, 
sowie die Beifungsvorgänge derselben (Vorbereitung für die Be- 
fruchtung), endlich der Befruchtungsprozess selbst besprochen werden. 
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Es ist eine interessante TliaUaehe, dasa bei den niedersten 
Metazoen (Spongien, Hjdroidpolypen) die Bildung der Eier und 
Sperraatozoen nicht auf bestimmte Organe lokalisiert ist: bei den 
Spongien entstehen die Gesehlechtszellen im ganzen Körper (im 
Bindegewebe aus zerstreuten, eigenthümlich ditferenziorten Zellen), 
bei den Hydroideit in verschiedenen Regionen, gewöhnlich in dem 
äusseren Keimblatt (Ektoderm), bei einigen (seltener) im inneren 
Keimblatt (Entoderra). Erst bei den höheren Thieren wird die Bil- 
dung der Geschlechtszellen auf bestimmte Organe (Ueschlechtsdrüsen, 
Hoden und Ovarien) beschränkt. Die vielen Einzelheiten aus der 
Bildungsgeschichte der Geschlechtselemente bei verschiedenen Thier- 
formen müssen hier unberücksichtigt gelassen werden , und wir 
dürfen uns nur mit dem Bau derselben und mit einigen, eine ganz 
allgemeine Bedeutung beanspruchenden Vorgängen bei ihrer Reifung 



Die Spennatozoen oder Zoospermien sind durchweg ausser- 
, ordentlich kleine, oft geradezu winzige Elemente. Die bei weitem 
häufigste Form derselben ist die einer Geisselzelle : sie bestehen aus 
einem dickeren Stück, dem Kopf, aus welchem ein sehr langer, 
dünner, faser- oder bandföi-miger, beweglicher Anhang, derSchwanz 
entspringt. Im Uebrigen herrschen in der speziellen Ausbildung 
dieser Theile grosse Verschiedenheiten bei den verschiedenen Thier- 
grnppen. Der Schwanz ist gewöhnlich keine einfache üeissel, son- 
dern ein zusammengesetztes Gebilde. So kann man hei Säugethieren, 
Vögeln und Reptilien eine Centralfaser (die flbrillären Baues 'ist) 
und einen um das grösste Stück ilirer Länge gedrehten Spiralaaum 
unterscheiden (Fig. 8A); nur das Endstück (E) besteht allein aus 
der Centralfaser. Bei den Rochen sind zwei umeinander gedrehte, 
gleichwerthige Fasern im Schwanz vorhanden, hei den Salamandern 
eine Hauptfaser und eine spiralig gedrehte undulierende Membran 
mit Randfaser; hier zeigt nur die letztere fibrillären Bau. Bei In- 
sekten besteht die Geissei meistens aus drei oder vier Hauptfasern. 
welche wiedemm in feinere Fibrillen zerfallen und auch bei den 
anderen wirbellosen Thieren lässt sich der fibrilläre Aufbau des 
Schwanzes nachweisen. Die fibrilläre Zusammensetzung steht in 
Beziehung zur Kontraktilität des Schwanzes. Sehr oft ist das vor- 
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Bau der Spermatozoon. 
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derste Stück der Geissei 
stück derselben deutlich 
den chemischen Keac- 
tionen zeigen und wird 
als Verbindungsstück 
unterschieden (Fig. 8 V). 
Mittels der kontraktilen 
Substanz des Schwanzes 
bewegen sich alle der- 
artigen Spermatozoen 
mit grosser Lebhaftig- 
keit. — Der Kopf kann 
von länglicher oder 
kugeliger Form sein ; 
bisweilen ist er sehr 
lang und schraubig ge- 
wunden (vergl. Fig. 8 
und Fig. 14). In früherer 
Zeit wurde allgemein 
angenommen, der Kopf 
des Spermatozoons ent- 
spräche nur dem Kern 
der Zelle; doch kann 
diese Ansicht in An- 
betracht neuerer Unter- 
suchungen über Bau und 
Entwicklung desselben 
als allgemeiner Satz 
nicht mehr aufrecht er- 
balten werden. Der 
Kopf lässt nämlich fast 
überall zwei durch ver- 
schiedene Reaktionen 
ausgezeichnete Theile 
erkennen: einen vorderen 
und einen hinteren (Vst., 



besonders verdickt und von dem Haupt- 
abgegrenzt; es kann auch Differenzen in 



J/st 



Fig. 8 
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Geisselförraige Spermatozoon verschiedener Thiere nach 
E. und K. Ballowitz (Arch. f. mikr. Anat. Bd. 82 
und 36; Internat. Monatsschr. f. Anat. u. Ph}'8. Bd. 11). 
A einer Schwalbe. B des Barsches. C von Lepas ana- 
ti f er a , D von der Honigbiene (die Geissei durch Maceration 
in 3 Ffiden zerlegt), E einer Meduse (Aurelia aurita), 
F einer Aktinie (Tealia). Vst oder Sst VorderstOck, 
Hst Hintei stück des Kopfes; K Kopf, V Verbindungs- 
stück, E Endstück der Geissei, n Kern, c Attraktions- 
sphaere. z Zwischenkörperchcn (unbekannter Bedeutung). 



24 



Erfites Buch. Die Lehre Ton der Befrachtung. 



Hst, Fig. 8), bisweilen eatsprkht jedenfalls nur der hintere Theil 
dem Kern und besteht fast ausschliesslich aus Chromatin ; dag vordere 
Stück besteht dagegen wohl theilweise aus Protoplasma und ent> 
hält in einigen Fällen daa Centrosoma, ein weiteres wichtiges 
Attribut der Zelle. Da wir sonst Iteine nackten Kerne kennen, ist 
es auch wahrscheinlich, dass eine besondere Umhnllungsschicht 
(wenn auch vielfach nicht sichtbar) um den Kern vorhanden ist. 
Unter den Wirhelthieren hat man nur an dem kugelrunden Kopf 
der Teleostier-Zoospermien die genannte Sondening des Kopfes in 
ein vorderes und ein hinteres Stück nicht unterscheiden können. 

Bei vielen Insekten ist der Kopf ebenso dünn wie der Schwanz 
und kann nur durch Lichtbrechung oder Emiifänglichkeit für Farb- 
stoffe unterschieden werden. Bei Aktiuieti können die einzelneu 
Theile des Kopfes nebeneinander deutlich unterscheidbar sein, ohne 
einen einheitlichen Körper r.\i bilden. Das merkwürdigste und noch 
nicht aufgeklärte Verhalten zeigen aber die Spermatozoen der Cirri- 
pedien, an welchen ein Kopf {oder ein Kern) sich gar nicht, selbst 
nicht durch Färbung unterscheiden lässt. ^) 

Der in seinen verschiedenen Modifikationen soeben geschilderte 
Haupttypns der Samenfäden ist unbedingt der am häufigsten vor- 
kommende, bei den Coeleiiteraten, Echinodermen, Mollusken und 
Wirbelthieren der einzig eilstierende : auch bei vielen Arthropoden 
und WüiTuern tritt dieser Typus anf. Da er bei den niedersten 
Metazoeii, den Spongien und Hydroiden vor- 
^- 8' kommt und mit den o" SehwärmzelleQ der 

Ä. kolonienbildenden Flagellaten grosse Aebn- 

^1 lichkeit darbietet, ist man wohl berechtigt, 

J Mm j diesen Typus lür die ursprünglichste aller 

^^Ri Spermato7,oenformen zu halten. Ks giebt 

aber einige sehr merkwürdige Abweichungen 
eh Ed. von diesem Typus, nämlich bei den Nema- 
TBti Boneden (Arth. da Bioi. toden Und bei einigen Krebsthieren und 
Tausendfösslem. In beiden Fällen fehlt den 
Spermatozoen die Schwanzgeissel ; sie sind bei den Nematoden Zellen 
mit einem ansehnlichen, der amöboiden Bewegung fähigen Protoplasma- 
körper. Es lässt sich an ihnen (Fig. 9) eine deutliche Sonderung unter- 



Spennaloioi 
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Bau der Spermatozoon. 
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Fig. 10. 



1 





scheiden in einen nackten, den Kern (den runden, schwarzen Körper 
in Fig. 9) enthaltenden Abschnitt und einen von Membran umgebenen, 
der gewöhnlich ein stark lichtbrechendes, kegelförmiges Körperchen 
von unbekannter Funktion enthält; ersterer 
ist wohl dem Kopf, letzterer dem Schwanz 
der gewöhnlichen Spermatozoon gleichzu- 
stellen (ersterer enthält noch das Centro- 
soma, das in Fig. 9 nicht eingezeichnet ist). 
— Auch bei gewissen Crustaceen (natnent- 
lich bei Decapoden und Amphipoden, sowie 
bei den Tausendfüsslern fehlt den Sper- 
matozoen die Schwanzgeissel ; die Sperma- 
tozoon sind dann entweder sehr einfach 
gebaute, rundliche Zellen oder sie haben 
einen centralen, kernhaltigen Körper, von 
welchem Protoplasmafortsätze rings aus- 
strahlen (Fig. 10). Solche Spermatozoon 
sind gänzlich unbeweglich, haben weder 
Flimmer-, noch amöboide Bewegung und 
werden also passiv in das Ei eingeführt^). 

Um die Bildungsgeschichte der Spermatozoon zu erläutern, 
wählen wir zunächst einen besonders klaren Fall aus: die Sperma- 
togenese bei dem Pferdespulwurm (Ascaris meglocephala); von 
den zwei Variationen desselben wählen wir die bivalens aus (deren 
Urgeschlechtszellen und ersten Furchungskugeln vier Chromosomen 
enthalten) Der lange, gewundene Hodenschlauch dieses Thieres lässt 
drei Abschnitte unterscheiden, die man als Keimzone, Wachsthums- 
zone und Reifezone bezeichnet hat; in jeder dieser Zonen weisen die 
Zellen besondere Verhältnisse auf. Die Keimzone besteht aus zahl- 
reichen, dicht gedrängten Zellen mit grossen, chromatinreichen Kernen; 
diese ersteren theilen sich sehr lebhaft und lassen dabei einen langen, 
gewundenen Chromatinfaden erkennen, der sich durch Quertheilung 
zuerst in zwei, dann in vier lange, bandförmige Chromosomen spaltet, 
welche den gewöhnlichen, einfachen Spaltungsprozess durchmachen 
(Fig. IIA); nach jeder Theilung zeigt die Zelle das Verhalten 
normaler Zellen: sie tritt in den Ruhezustand ein; es bilden sich 



Sperma tozoSn, 1 von Thy- 
sanopus (nach Boas, Morph. 
Jahrbuch. Bd. 8), 2 einer 
Krabbe (nach G r o b b e n , Arb. 
Zool. Institut Wien. Bd. 1). 
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Kerngerüst und Kernkörperchen aus und bei der nächsten Theilung 
entstehen wieder vier Chromosomen, welche sicli (einfach) spalten. 
Diese Zellen in der Keimzone werden als Spermatogonien (Ur- 
samenzellen) bezeichnet. In der Wachsthumszone finden dagegen 
keine Theilungen der Zellen statt; aber sie wachsen stark und es 
lagern sich in ihnen zahlreiche kleine, Dotterkömem ähnliche Ge- 



\ 



\ 



Fig. 11. 










A Spermatozoon mit 4 ciufach gespaltonon Chromosomen (am Anfang der Theilung) ; 
B — G Sperniatocyten von Ascaris megaloccphala var. bivalens nach A.Brauer 
(Arch. f. mikr. Anat. Bd. 42); B Anfangsstadium der Tiieilung (zwei doppelt gespaltene 
Chromosomen im Kern); C— D weitere Phasen der ersten Theilung; E Zwischenstadien 
zwischen den zwei Theilungen. im Kern die Chromosomen noch deutlich; F— 6 Stadien 

der zweiten Theilung. 



bilde ab. Die gross gewordenen Zellen, die schliesslich in die Keifezone 
übertreten, werden von nun an als Spermatocyten (erster Ordnung) 
bezeichnet und jede solche Zelle macht in der Reifezone zwei 
Theilungen durch, die in ganz besonderer Weise stattfinden und 



Bildong der Spermatozoon, 
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durch welche vier Zellen (Spermatideu) gebildet werden ; aus diesen 
vier Spermatiden entstehen durch einfache Umbildung Spermatozoen. 
Vgl. hierzu das beistehende Schema Fig. 12. Die zwei in der ßeife- 
zone stattfindenden Theilungen sind zunächst dadurch charakterisiert^ 
dass sie unmittelbar aufeinander folgen, ohne'dass — wie es sonst 
inmier zwischen zwei Zelltheilungen geschieht — ein Ruhestadium 
eingeschaltet ist; dann aber auch durch das besondere Verhalten 
des Chromatins. Der einfache Chromatinfaden erleidet nämlich nur 



Figr. 12. 
'ürgeschlechtszelle 



Spermatogonien. 



Spermatocyte I. O. 



Spermatocyten II. O 

(SaiiMDiitattcn^lco) 

Spermatideo 
(Stuncnitllco) 



A 









\. 



/•'\ 



/ V 



Keimzonc 

(di« Zahl der 0«oei«tionca 
bt «iat Tlcl grtMti«). 



Wachstumszoiie 



Reifezone 



Schema der Samenbildung bei Ascaris nach Boveri (Ergebnisse d. Anat. u. Entw. 

Bd. 1). Erklärung im Text. 



eine Quertheilung und die dadurch entstandenen Chromosomen spalten 
sich zweimal, sodass durch jene Quertheilung und diese doppelte 
Spaltung in jeder Zelle zwei viertheilige Chromosomen enthalten 
sind (vier kurze Stäbchen setzen ein solches Chromosom zusammen). 
Bei der ersten Theilung werden nun beide Chromosomen halbiert 
und jede der Tochterzellen, (Spermatocyten zweiter Ordnung) erhält 
zwei zweitheilige Chromosomen. Die nächste Theilung folgt, wie 
gesagt, unmittelbar auf die erste und jede der dadurch entstehenden 
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vier Zellen (Spermatiden) erhält die Hälfte von jedem der zwei- 
theiligen Chromosomen (vergl. hierzu Fig. 1 1 B— (J und ihre Er- 
klärung). Durch die eigenthümliehe Ausbildung des Chromatins und 
die zwei unmittelbar aufeinander folgenden Theilungen ist die Zahl 
und die Masse der Chromosomen auf die Hälfte des Normalen 
reduziert worden (die normale Zahl in den Spermatogonien war 
ja vier); hierüber Weiteres UDteö, 

Die oben geschilderte Bildungsgeschichte der Spermatiden von 
Ascaris ist nicht bloss ein vereinzelter Fall; im Gegentheil darf 
diese Entwicklungsweise mit dem Gegensatz von Spermatogonieo und 

Fig.,i3B— d. 




Spermatocyten und den eigenthiimlichen Theilungserscheinungen der 
letzteren als typisch betrachtet werden. So hat man entsprechende 
Verhältnisse bei Criistaceen, Insekten und Landmollusken gefunden; 
auch ist es nach Beobachtungen von Flemming u. Ä. klar, dass 
bei Amphibien ähnliche Verhaltnisse vorliegen, wenn aucli nicht die 
Reihenfolge der Erscheinungen so klar festgestellt ist, wie in dem 
oben dargelegten Fall. Auch im Pflanzenreich, bei der Bildung des 
Pollens sind zwei aufeinander folgende Zellthetlungen ohne dazwischen 
liegendes Huhestadium nachgewiesen, durch welche Zahl und Masse 
der Chromosomen auf die Hälfte der in den normalen Zellen ent^ 
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haltenen reduziert wird. In vielen Fällen sind jedoch diese Ver- 
hältnisse bei der Bildung der männlichen Gesclilechtsprodukte noch 
unbekannt und das Erforschen derselben durch die ausserordentliche 
Kleinheit der betreffenden Elemente erschwert. 

In vielen Fällen (Äscuris, Cuctinnaria u. a.) trennen sich 
die samenbildenden Zellen nach jeder Theilung von einander; in 
anderen Fällen bleiben sie aber lange beisammen und bilden eine 
Sperinatogemrae (Fig. 13c. d); so bei 
den Wiibelthieren und auch bei vielen Wirbel- 
losen. Bei den Theilungen der samenbildenden 
Zellen beim Regenwurm z. B. werden die 
Zellen nicht vollkommen durch geschnürt und 
von einander geschieden, sondern sie bleiben 
in Verband miteinander, um eine centrale 
Protoplasraamasse , das sog. Cytophor, 
radiär gruppiert (Fig. l.'jt a — d, bl). Das 
Cytophor ist in vielen Falten völlig kernlos 
und einfach aus den inneren protoplasma- 
tischen Theilen der Samen-Mutterzellen hervor- 
gegangen ; in anderen Fällen enthalt es aber 
einen oder mehrere Kerne und ist dann aus 
mehreren Zellen, die sieh nicht in Sperma- 
tozoen umgebildet haben, entstünden. So bei 
vielen Arthropoden und Plattwürmern. 

Das Cytophor geht später zu Grunde; 
die anfangs rundlichen Sperraatiden (Fig. 13 c) 
bilden sich in Spermatozoi;n um, indem zu- 
nächst das Protoplasma jeder derselben in 
einen langen Geisselfadon, den Schwann des 
Spermatozoons, auswächst; sie lösen sich, ' 

•enn fertig ausBebUdet, vom Cytophor ab. J^.'ir.'S.'.L™"*»'" 
Die näheren Vorgänge dieser Umbildung sind <:iiioiideiii n«:h Voigt 
m Flg. 14 diirgestellt. Die das Centrosoma Urg. Bd. 7). n Kfl™. c 
Mthalteode Ättraktions,,pbilre (c) der jugrad- r^iirÄStlSS 
liehen Spermatide ist noch klein (A), wachst i" o (i*«" fertig gaMidetcn 
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aiiswächst und der Kopf sich zu bilden anlangt, beginnt ein Schwund 
der aonstigen Protoplasmamasse. Die Attraktionsspbäre sitzt später 
(E) dem obersten Theil des Kopfes als kugelioriniges Anhängsel 
auf; schliesslich (F, G) wird sie giinz in den oberen Theil des Kopfes 
eingezogen. Der Kern unterliegt während dieser Vorgänge einer 
starlten Grössenreduktiou, indem er schliesslich fast nur aus Chro- 
matin besteht (bei solchen Anneliden, wie den angezogeneu, macht 








SchfiitiB eines Duicbschnittcs durcb ein gewnndenea S&Tneakaollchen rines SauEBthiers in 
TLstiglieit, um die SpormatogeneM zu iBigen {die CbrotnoRanloaziihl \%X ninht berdckeichtift). 
Die proj^tessivo EntvicklpriE dor Spennatoii>)inbi)diier tut in den 8 Kreissektoren dirg^taUt. 
X junge StQtzulle, b Spermalogonie. c Spermatocyt, d Spermatide. In I. 2. 3 und 4 
liegon gegen das Centnim, mit der »orgrtiBBerten Stllt<<elle Terbunden. junge SamenfUen; 
III beiden 3eit«n der StDtEielle sBmen bildende Zellen oder Mntterzellcn in Mitose. In deo 
Abschnitten 6. R, T und S lieiren. gegen du Centrum mit dem Scbwsuitheile g«ricbtet. 
Torgeschrittanere Stadion ron Sunonfliden. beiderseits tUnVlrt von jHngereD SpormaUden 
der folgendeu Generation. Aus BObm und Pavidofr (Lehrb. d. Histai. d. MeDscbao)- 
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er nur den kleinsten, untersten Theil des Kopfes aus) *). Der ganze 
Schwanz der Spermatozocn bildet sich walirscheinlicher Weise aus 
dem Protoplasma der Spermatide (einige Autoren meinen jedoch 
den Ursprung des Ächsenfadens :ius dem Kera anni-hmen zu müssen). 
Das Spitzenstück wird — bei den AVirbelth leren — jedenfalls grössten- 
theils von der achromatischen Kernmembran hergeleitet. — Auch bei den 
Wirbelthieren entwickeln sieh die Spermatozoen aus den Spermatideu 
und liegen längere Zeit in ganzen Bflndeln zusammen. Sie setzen 
sich dabei einer Stfltzzella — wahrscheinlich zum Zweck einer reich- 
lichen Ernährung durch dieselbe — an; diese Stützzellen wurden 
früher iiTthumlieher Weise für Mutterzellen der Spennatozoen ge- 
halten Vergl. hierzu Fig. 15 und deren Erklärung, 

FiS. 18. 




Ebenso wie das Spermatozoon hat auch das thierische Ei 
durchweg den morphologischen Werth einer Zelle und besteht wie 
jede solche aus zwei Hauptbestandtheilen : dem Protoplasma, das in 
dieseni Falle Dotter (speziell Bildungsdotter) genannt wird, 
und dem Kern, der hier den Namen Keimbläschen (Purkinjo- 
Bches Bläschen) führt; endlich kann die Eizelle, wie viele andere 
Zellen, nackt sein, oder sie kann mit einer oder mehreren üm- 
hüUungsmembranen versehen sein (vergl. Fig. 16). Die Form der 
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Eizelle ist meistens kngÜg oder oval; in einigen Fällen, namentlich 
bei Insekten, länglieh-wurstförmig ; immer ist das Ei im Vergleich 
zu dem Spermatozoon durch eine geradezu riesige Grösse ausge- 
zeichnet, weil es den. wenigstens für die ersten Entwickelungsvor- 
gänge nöthigeo Nalirungsstoff enthält. , 

Das Protoplasma der Eizelle ist oft mit vielen Einlagerungen 
versehen, die unter dem Namen Nahrungsdotter zusammenge- 
fasst werden; derselbe dient der Ernährung während der Entwicklung 
des Embryos. Ueber den Bau und die Vertheilung desselben, die 
in hohem Grade variieren, wird in einem folgenden Kapitel berichtet 
werden. — Das Keimbläschen des noch jugendlichen und noch nicht 
befruchtungslähigen Eies ist immer von , bedeutender Grösse und 
zeigt den typischen Bau ruhender Kerne: in dem klaren Kernsaft 
lässt sich ein Kerngerüst und ein oder mehrere, oft sehr grosse 
Kernkörperchen unterscheiden; letztere werden hier als Keimflecke 
(Wagner 's Flecke) bezeichnet. Die besondere Grösse des Keim- 
bläschens steht wohl in Beziehung zu der starken Ernährung und 
dem starten Wachsthum des Eies; bei diesen Vorgängen scheint 
der Kern immer eine grosse Kolle zu spielen, — In Bezug auf die 
Umhüllungen des Eies muss man mehrere Kategorien unterscheiden, 
je nachdem die Häutcben von der Eizelle selbst oder von umliegenden 
Zellen des Ovariums oder von Drüsen der Leitungswege während 
der Passage des Eies abgeschieden werden. Eine von der Eizelle 
selbst gebildete primäre Haut wird als Dotterbaiit bezeichnet 
lind ist einfach einer Zellmembran gleichzustellen (Fig. 1(3 Ev); die 
übrigen Häute sind sekundäre, accessorische Gebilde, die der Eizelle 
von aussen aufgelagert werden. Die umliegenden Zellen im Ovarium 
(l-'ollikelzellen) scheiden sehr oft eine dicke Haut ab, die dann als 
Chorion (Tnnica adventitia) bezeichnet wird; in diese Kate- 
gorie gehört z, B. die sog. Zona pellucida des Säiigethiereies. 
Sehr stark entwickelte accessorische Hüllenbildungen finden sich am 
Vogelei; nur die den Dotter fest umgebende Dotterbaut ist hier 
eine von der Eizelle selbst abgeschiedene Haut; eine Zeit lang findet 
sich um das Ovarialei ancb eine Zona pellucida; aber diese wird 
vor der Reifung des Eies atrophisch und alle die ausserhalb der 
Dotterhaut an dem abgelegten Hühnerei befindlichen Hüllen sind 
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vom Eileiter und yom Uterus abgelagert; das Eiweiss und die 
ächalenhäute werden vom Eileiter, die Kalkschalen vom Uterus 
während des Durchgangs geliefert. Oft werden yiele Eier in eine 
von den Eileitern abgeschiedene, geraeinsame üallerthüUe eingelagert 
(Amphibien, auch Acanthias, viele Mollusken u a.) oder mehrere 
Eier können in eine gemeinsame Eiweissmasse eingesehlosseu werden, 
welche dann von einer festen, von der äusseren Haut des Thieres 
abgesonderten Haut umschlossen wird (Cocons der Kegeowtlrmer 
und Blutegel). — Meistens können die Spermatozoen sich überall 
au der Oberfläche der Eihüllen einbohren; doch giebt es auch viele 
Thiere {namentlich viele Fische und Insekten), bei welchen die Ei- 
hüllen nur an bestimmten Stellen, die als Mikropylen bezeichnet 
werden, kleine Oefl'nungen für die SpermatoKoen laben und sonst 
impermeabel sind. Aber alle diese Verhältnisse haben für die fol- 
gende Darstellung nur eine sehr untergeordnete Bedeutung; dagegen 
müssen die zwei Hauptbestandtheile des Eies, der Dotter und das 
Keimbläschen, unser Interesse in hohem Grade festhalten. 

Auf die vielen Spezialitäten in Bezug auf die Bildung der 
Eier bei verschiedenen Thieren kann hier nicht eingegangen werden; 
nur einige Vorgänge der Bildung und der Reifung, die eine all- 
gemeine Bedeutung haben und die namentlich in Bezug auf den 
Vergleich mit der Ausbildung der SperraatozoEn von grösstem Werthe 
sind, seien hier besprochen. Es ist zunächst von grossem Interesse, 
dass die Ovogonien oder Ureier, d. h. die Zellen, aus deren 
Tbeilungen schliesslich die jungen, noch nicht ausgereiften und aus- 
gewachsenen Eier hervorgehen, den Spermatogonlen ganz altgemein 
vollkommen gleichen. Solche Keimzellen, rundliche Zellen mit 
grossem Kern und Kernkörperchen, die sich in den jugendlichen 
Uenitalorganen finden und in beiden Geschlechtern gleich sind, kennt 
man bei den verschiedensten Typen; bei Wirbel thieren. Anneliden, 
Echinodennen, Coelenteraten. Nematoden u. s. w. Die Ovogonien 
theilen sich häutig, doch bei Weitem nicht so oft wie die Sperma- 
tozoon, indem immer weit mehr Spermatozoen, als Eier gebildet 
werden; die geschlechtlicha Arbeitstheilung ist ja eine derartige, 
daes die Spermatozoon das Ei aufsuchen müssen, wofür eine mög- 
lichst grosse Zahl und starke BewegungstTihigkeit derselben günstig 
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ist; die Eier dagegen haben tur die Ernährung des sich entwickelnden 
Organismus zu sorgen, jetlenfaUa während der ersten Stadien; da 
sie also mit Nahruugsstoll'en überladen sind, erfordern sie vor der 
Befruchtung ein starke;! Wachsthum und kräftige Ernährung und 
deshalb können nur weit weniger Eier als Sperniatozoen produziert 
werden. Aus der letzten Theilung einer Ovogonie gehen Jugend- 
liche Eizellen oder Ovocyten (erster Ordnung) hervor und 
diese machen nun eiu sehr starkes Wachsthum durch, indem für 
eine längere Periode die TheilungstUhigkeit geschwunden ist; erst 
nachdem die definitive Grösse erreicht ist, tritt jene wieder ein und 
ea finden nun zwei Zelltheilungen (Knospungen) statt, durch welche 
die iteife des Eies für die Befruchtung erzielt wird. Für diese 
Theilungen ist es Kunächst charakteristisch, dass die Theilprodukfe 
von höchst ungleicher Grösse sind; aus der ersten Theilung geht 
eiii sehr grosses und ein im Verhältniss zu jenem gewöhnlich winzig 
kleines Theilstück hervor; ersteres ist fortan die jugendliche Eizelle 
(Oyocyte zweiter Ordnung), letzteres wird als erstes Richtungs- 
körperchen bezeichnet. Die zweite Theilung verläuft in ganz 
ähnlicher Weise; aus derselben entsteht die von nun an reife Ei- 
zelle und das zweite Richtungskörperehen. Die Bildung 
dieser Richtungskörperchen (globules polaires, corpuscules 
de rebut) hat man heutzutage in allen Thiertypeii nachgewiesen, 
sodass sie als ein Reifnngs Vorgang von allgemeinster Bedeutung 
betrachtet werden kann. In Fig. 17 a— d ist die Reifung (und 
Befruchtung) des Eies eines Blutegels dargestellt; in a sind Keim- 
bläschen und KeimHeck — nachdem sie erst an die Oberfläche heran- 
rückten — verschwunden und an ihrer Stelle hat sich eine eieen- 
triseh gelegene Kernspiudel gebildet, über deren äusseres Ende das 
Ei bucklig emporgewölbt ist ; in b ist das erste Richtungskörperchen 
fast fertig abgeschnürt, in c sind beide gebildet. Die Theilungen, 
durch welche die Richtungskörperchen gebildet werden, sind also 
echte Zelltheilungen und die Richtungskörperchen sind echte, kem- 
und protoplasmahaltige Zellen; da ihre Grösse so viel geringer als 
die des Eies ist, kann man den Vorgang ihrer Bildung als Zell- 
kuospung bezeichnen. In der Eizelle bleibt nach der Bildung der 
Richtungskörperchen ein Kern zurück, der weit kleiner und schwieriger 
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zu beobachten ist, als das ursprüngliche KeimblElschen und als Gi- 
kern (pronucleus femelle) bezeichnet wird. Ein solches Ei 
ist reif für die Belruchtung. 

Der Zeitpunlft, aii welchem die Richtungskörperchen gebildet 
werden, kann in Bezug auf das Eindringen des Spermatozoons in 
das Ei ein sehr verschiedener sein. Wohl in den meisten Fällen 
geschieht die Bildung der Körperchen bevor noch das Spermatozoon 
eingedrungen ist (bei den Seeigeln z, B. werden die Eier im Ovarium 
reif für die Befruchtung, werden erst im reifen Zustande ausgestossen 
und erst im Meerwasser befruchtet) ; in anderen Fällen, (z. B. beim 
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Neunaugen, Branohipns, Salpa, einigen Copepoden und Nackt- 
sehnecken) wird das erste Richtungskörperchen vor, das zweite erst nach 
dem Eindringen desSpermatozoonsabgesehnürt; endlich in seltenen Fällen 
(so bei Ascaris megalocephala) werden beide Körperchen erat 
nach dem Eindringen des Spermatozoons gebildet; letzteres seheint 
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also in diesem Falle das Ei g-eradezu zur Ausstossung der Körper- 
chen anzuregen. Gewöhnlich werden die beiden Richtiings körperchen 
an der gleichen Stelle aiisgeatossen und nach der Theilnng des ersten 
liegen in solchem Falle alle dreie dicht beieinander. In einigen 
Fällen wird doch das zweite in grösserer oder geringerer Entfernung 
von dem ersten ausgestossen (z. B. bei Ascaris, Säugetbieren) ; 
dann liegen sie auch später mehr oder weniger von einander ent- 
fernt. Die Riehtiingskörperchen werden ja gewöhnlich gänzlich ans 
dem Ei ausgestossen ; doch giebt es Fälle (z. B, bei den Fliegen 
und Bienen), in welchen keine völlige Abschnörung derselben statte 
findet und ihre Kerne in der Peripherie des Dotters liegen bleiben, 
bis sie nach und nach resorbiert werden. Bei anderen Insekten 
(z. B. Blattläusen, Schaben) werden jedoch die Körperchen völlig 
ans dem Ei ausgestossen. 

Bei Eiern, die befruchtet werden sollen, schnüren sich immer 
zwei Richtungskörperchen ab (über parthenogenetische Eier wird im 
nächsten Abschnitt gesprochen werden). Während das zweite von 
dem Ei ausgestossen wird, theilt sich in den allermeisten Fällen 
das erste in zwei gleiche Zellen, sodass also zuletzt drei Kichtungs- 
körperchen vorhanden sind ; das Ei bildet also mit seinen Richtnngs- 
körperchen einen Komplex von vier Zellen (eine Tetrade), ebenso 
wie ja durch die Theilung der Spermatocyten eine Tetrade (der 
vier Spermatiden) gebildet wurde. Nur in ganz wenigen Fällen 
(namentlich bei einigen Insekten) unterbleibt die Theilung des ersten 
Kichtungskörperchens und für einen einzigen Fall (hei der Biene) 
wurde in neuerer Zeit angegeben, das erste Körpereben bleibe un- 
getheilt, während das zweite sich theile. Das wäre ein sehr ver- 
einzelter Ausnahmefall. 

Früher oder später nach der Befruchtung gehen die Kichtungs- 
körperchen zu Grunde; sie nehmen an der Entwicklung gar keinen 
Antheil, sondern zerfallen und verschwinden spurlos. ■") 

Schon oben wurde auf die Äehnlichkeit zwischen der Eitetrade 
und der Spermatidentetrade hingewiesen. Noch schlagender wird 
diese Äehnlichkeit aber, wenn wir die feineren Vorgänge bei der 
Bildung der Richtungskörperchen betrachten. Zu diesem Zweck 
werde dasselbe Thier herangezogen, dessen Samenentwicklung oben 
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geschildert wurde: Ascaris megalocephala var. bivalens. 
Die Eiröhre besteht hier ganz wie die Hodenröhre aus drei Ab- 
schnitten, einer Eeimzone, einer Wachsthumszone und einer Reife- 
zone und wie die Bildangsgeschichte der Samen- und Eizellen im 
Allgemeinen übereinstimmt, mag aus einem Vergleich der Schemata 
Fig. 12 und 18 ersehen werden. In der Eeimzone sind die Ovo- 
gonien vorhanden ; diese ähneln ganz den Spermatogonien und theilen 
sich in derselben Weise wie diese: zwischen je zwei Theilungen 
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Schema der Eibildung und Eireifung bei Ascaris nach Boyeri (Ergebnisse d. Anat. u. 

Entw. Bd. 1). 



tritt der Ruhezustand der Zelle ein und es werden immer vier band- 
förmige Chromosomen gebildet, die eine einfache Spaltung durch- 
machen. In der Wachsthumszone finden keine Theilungen statt, 
sondern die jugendlichen Eier wachsen stark und es werden Dotter- 
kömer in ihnen abgelagert. Die in die Reifezone übertretenden Eier 
sind die Ovocyten erster Ordnung und es finden nun nach dem Ein- 
dringen des Spermatozoons die zwei Theilungen statt, durch welche 
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das Ei und die drei ßichtungskörperchen gebildet werden. Diese 
Theilungen stimmen mit jenen, aus welchen die vier Spermatiden 
hervorgehen, sehr genau überein (abgesehen davon, dass die Sper- 
matiden gleicher, das Ei und die Bichtungskörperchen sehr ungleicher 



Fig, 19A— D. 
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Bildung der Richtungskörperchen boi As- 
caris megalocephala nach Boveri 
(Zellen-Studien. Heft 1). A erste Richtung»- 
Spindel mit 2 doppolt gespaltenen (rier- 
theiligen) Chromosomen; im Centrum des 
Eies liegt das Spermatozoon; das Proto- 
plasma nur in der oberen Eihälfte ein- 
gezeichnet. B Stadium vor der Ausbildung 
der zweiten Richtangsspindel mit zwei 
(halbierten) Chromosomen, die noch tan- 
gential gestellt sind: oberhalb des Eies 
das erste Richtungskörperchen« der Mem- 
bran anliegend. C weiteres Stadium: das 
eine Chromosom ist 900, das andere nur 
ganz wenig gedreht. D Stadium kurz vor 
der Abschnürung des zweiten Richtungs- 
körperchens: die Hfilften der Chromosomen 
sind weit aus einander gerückt. B— D 
starker vergrössert als A. 
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Grösse sind und dass erstere alle vier funktionsfähig sind, während 
die Kichtungskörperchen zum Untergang bestimmt sind). Es bilden 
sich bei der ersten Theilung zwei doppelt gespaltene (viertheilige) 



Vergleich der Ei- Qnil Samenbildung. 39 

ChromoaoineD. die während der Theilun^ halbiert werden, sodass 
die Ovocyte zweiter Ordnung und das erste Riclitungskörperchen je 
zwei zweitheilige Chromosomen enthalten Die zweite Theilung 
folgt der ersten immittelbar, ohne ein dazwischen eingeschobenes 
Kuhestadiiim, und durch diese Theilung werden wiederum die Chro- 
mosomen halbiert, sodass die reife Eizelle und die drei Rithtungs- 
körperchen je zwei eiufache Chromosomen enthalten. (Vergl. hierzu 
Fig. lEi A — D.) Man sieht, welche genaue üebereinstimmuiig zwischen 
der Sperma tozoenbildung und der Eireifung herrscht. 

Früher wollte man einen Unterschied zwischen der Spermato- 
zoenbildung und der Eireifung darin finden, dass die Centrosomen 
und Strahlungen bei der letzteren fehlen sollten, während sie in den 
Spennatocyten und Spermatiden vorhanden sind. Nach ilittheilungen 
von Lebrun {Anat. Änz. 1892), sowie von Hacker {Verhandl, d. 
deutschen zool. GeseUschait 1894) sind jedoch die Centrosomen anch 
konstante Bestandtheile der Eizelle bei Äscaris (wie man sie ja 
auch bei vielen anderen Eiern gefunden hat). 



BetmtiliBCbeD eine« rcirenden Ein Ton Br^acbipas < 
dar Bariln^r Akftd 1893). Die meisten Cbroniosomen i 
der Seite gesehen. 

Nicht nur hei Ascaris, sondern auch bei vielen anderen Thieren 
hat man die eben erwähnten Vorgänge bei der Eireifung nachge- 
wiesen, und es ist wahrscheinlich, dass dieselben überall principiell 
gleich sind. Durch dieselben wirrt also (wie bei der Bildung der 
Spermatiden) Masse des Chromatins und Zahl der Chromosomen auf 
die Hälfte derjenigen der ursprünglichen Keimzellen reduziert. Die 
Zahl der Chromosomen \s\. übrigens bei verschiedenen Thieren sehr 
verschieden. Beispielsweise bei Ascaris megalocephala var. 
u n i V a I e n s wird nur 1 viertheiliges Chromosom gebildet, bei 
Branchipus 12, bei Artemia 84, heim Laudsalamander 12. 
(Die Zahl der ursprünglichen Geschlechtszellen ist, wo die Sache 
bis jetzt genügend verstanden wurde, die doppelte.) In Fig. 20 ist 
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das Keimbläschen eines reifenden B ran chipus- Eies dargestellt, 
in welchem die viertheiligen Cliromosomen deutlich erkennbar aiud. 

Gestützt auf die Uebereinstimmung zwischen der Bildung der 
vier Spermatiden (die sieh ja alle zu Spermatozoon entwickeln) und 
der Scheidung der Ovocyte in Ei und Richtungskövperchen hat 
namentlich 0. Hertwig die Tiieorie ausgeführt, dass die Rich- 
tuDgskörperchen den morphologischen Werth abortiver 
Eier haben und diese Ansicht ist noch immer die am besten 
begründete unter den zahlreichen, über den Werth der erwähnten 
Gebilde ausgesprochenen Hypothesen, wenn ihr auch noch immer 
gewisse Schwierigkeiten entgegen stehen. Die moderne naturphilo- 
aophische Schule wollte zwischen dem ersten und dem zweiten 
Richtungskörperchen einen fundamentalen Unterschied aufstellen; 
aber diese, sowie die meisten sonstigen aprioristischen Behauptungen 
dieser Schule finden in der Natur keinen Anhaltspunkt und die 
Riehtungskörper sind sich alle drei sicherlich gleichwerthig. 

Der Zweck der Reduktion der Chromosomen an Masse uod Zahl 
ist sehr leicht zu verstehen unter der — nach alledem, was man 
heutzutage über die Zelle weiss — sehr berechtigten Voraussetzung, 
dass eine bestimmte Masse Chromatin und eine bestimmte Zahl 
Chromosomen für jede Zellform typisch ist. Wenn man dies festhält 
und zugleich weiss, dass das befruchtete Ei oder die erste Furchungs- 
zelle an Masse des Chromatins und Zahl der Chromosomen mit den 
ursprünglichen Keimzellen (Spermatogonien und Ovogonien) über- 
einstimmt, dann ist die Sache sehr einfach. Würden nämlich die 
ursprünglichen Keimzellen (eine ÜTOgonie und eine Spermatogonie) 
sich mit einander vereinigen, so würde dadurch Masse des Chroma- 
tins und Zahl der Chromosomen in der so gebildeten Zelle auf das 
Doppelte erhöht werden. Indem nun in der sich zur Theilung an- 
schickenden Ovocyte und Spermatocyte erster Ordnung eine Quer- 
theilung des ursprünglichen Chromatiufadens unterbleibt, wird nun 
gleich von vornherein die Zahl der Chromosomen auf die Hälfte 
reduziert; jedes derselben entspricht an Masse wahrscheinlich zwei 
gewöhnlichen. Bei der ersten Theilung wird es nun auf das normale 
Mass, bei der zweiten auf die Hälfte des normalen Masses reduziert. 
Denn eben weil das Ruheatadium zwischen den beiden Theilungen 
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fehlt und die Chromosoraen gleich doppelt gespalten werden, sind 
die letzteren nicht im Stande, ihre Mause auf das normale Mass zu 
ergänzen; in dem Ruhestadium der Zelle findet nämlich immer das 
Wachsthum, die Massenzunahme des Chromatins statt. Somit ist 
die reife Eizelle und ebenso die reife Samenzelle, sowohl was die 
Masse des Chromatins, als was die Zahl der Chromosomen betrifft, 
auf die Hälfte des — für die hetreffende Art — normalen Masses 
reduziert. Indem sie bei der Befruchtung zur Vereinigung kommen, 
ergänzen sie sich zu einer in Bezug auf Masse des Chromatins und 
Zahl der Chromosomen nonnalen Zelle. 

Schliesslich sei nur noch auf die Uebereinstiramung mit den 
Vorgängen bei der Conjugation der Infusorien hingewiesen. Auch 
hier theilt sich ja der üeschlechtskern bei jedem Individuum durch 
zwei Theilungen in vier Kerne, von welchen dreie resorbiert werdeu, 
ganz wie die Richtungskörperchen (Richtungskerne) einiger Insekten, 
die ja im Dotter resorbiert werden — jener Vorgang entspricht 
der Uiehtungskör[ierbildung. Danach ist aber insofern ein unter- 
schied vorhanden, als der übrigbleibende Kern sich nochmals in den 
Wanderkern und den stationären Kern theilt; jedes Infusorien- 
Individuum entspricht insofern der Eizelle -f- Samenzelle, als sein 
Nebenkern sowohl das cT-Element — den Wanderkem — als das 
9 — den stationären Kern enthält.-'^) 

Anmerkungen 

•) Bei mehreren Schnecken (Palndina, Marei n. a.) k^mmt eine mork- 
wOrdige Dimorphie der Samenfaden vor; ao finden sich bei Paladina, bei welcher 
die Sache am genaueaten nntersuclit wurde, .haarförmige* und .wunofiJrmige" 
8p«rmatöioen ; letztere sind bedeutend grösser and am einen Eude mit e 
B&Bchel Cilien Yersehen. Nnr die haarfSrmigen sind im Stande, die Befruchtung 
des Eies rarzanehmen : die Bedeutung der wormförmigen Ut räthselbaft; sie 
scheinen zu Grunde zu gehen, oline eine Bolle bei der Befrachtung zu spielen. 
Ver^l. M. y. BruDU, Ärch. f. mikr. Anat., Bd. 23. 1894. Beim Opoasnm hat 
Seleoka merknQrdige DoppelspermatozoCn gefunden: zwei Spennat^izaifu sind 
durch eine dünne Platte, die vom in einen festeren Bagel verdickt ist, verbunden. 
Zuletzt lösen sie sich doch von einander ah. Aehnlichea kommt auch bei 
Schwimmkäfern vor. 

*) Ueber den Ban der Spermatozoon vergl. 0. S. Jensen. Die Stmktnr 
der Samenfaden. Bergen 1879, sowie Arch. f. mikr. Anat.. Bd. 30. 1887, 
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sowie namentlich Ballowitz, Arch. f, mikr. Anat., Bd. 9*2. 1888; Bd. 36. 1890; 
Zeitschr. f. wiss. Zoologie, Bd. 50. 1890; Internat. Monatsschr. f. Anat. und 
Phys. Bd. 11. 1894. — Ürobben, Arb. Zool. Inst. Wien. Bd. 1. 1878. 

8) Aus der grossen Litteratur über die Bildungsgeschichte der Spermato- 
zo6n seien nur folgende neuere Arbeiten genannt: 0. Hertwig, Arch. f. 
mikr. Anat, Bd. 36. 1890. — Brauer, ibid., Bd. 42. 1893. — W. Voigt, 
Arbeiten aus d. zool. Institut Würzburg, Bd. 7. 1885. — Platner, Arch. f. 
mikr. Anat., Bd. 27 u. 33. — Flemming, ibid., Bd. 29 u. 31. — Pictet, 
Mitth. zool. Stat. Neapel, Bd. 10. 1891. — Gute, ausführliche Uebersichtsartikel 
von F. Hermann in den Ergebn. d. Anat. u. Entwgesch., Bd. 1 — 2. 

^) Ueber die Bildung der Richtungskörperchen vergl. Bütschli, Abh. 
d. Senckenberg. Gesellsch., Bd. 10. 1876. — Boveri, Zellen - Studien, Heft I 
und m. 1887—90. — Brauer, Abhandl. d. Berl, Akademie 1892. — Bloch- 
mann, Morphol. Jahrb., Bd. 12 u. 15. — Julin (Styelopsis grossuL), 
Bull, scientif. de la France et de la Belgique, Tome 25. 1893 und zahlreiche 
Andere. 

5) Für die Thatsache, dass bei den Infusorien die Kerne in Geschlechts- 
keme und vegetative Kerne differenziert sind und dass andrerseits bei ihnen keine 
Centropomen vorkommen, hat man in der neuesten Zeit mehrere Erklärungs- 
versuche gemacht. So wollte M. Heidenhain den vegetativen Kern der Infu- 
sorien dem Kern, den Geschlechtskern jener dem Centrosoma und der aus diesem 
hervorgehenden »Centralspindel" der gewöhnlichen thierischen Zelle gleichstellen; 
dabei sollte das Chromatin der Geschlechtskeme bei der Umbildung in das 
Centrosoma verloren gegangen sein. Ganz den umgekehrten Versuch hat Julin 
gemacht: er wollte das Centrosoma dem vegetativen Kern, den Kern gewöhnlicher 
Zellen dem Geschlechtskem der Infusorien gleichstellen. Nach beiden Annahmen 
wären also die zwei Kerne der Infusorien in den gewöhnlichen Zellen vertreten 
und bildeten bei der Theilung eine einheitliche Kemtheilungsfigur. Beiden 
Hypothesen fehlt aber eino genügende Begründung. Vergl. M. Heidenhain, 
Neue Unters, über die Centralkörper. Arch. f. mikr. Anat. Bd. 43. 1894. — 
Julin, Bull, scientif. de la France et de la Belgique, Tome 25, 1893. 



III 

Der Befruchtiuigsvorgang — Eindringen des Spermatozoons in das Ei; Eikern 
und Spennakern ; Centrenquadrille und Ausbildung der ersten Furschungsspindel 
— Pathologische und physiologische Polyspermie — Parthenogenese (nothwendige 

und fakultative) 

Durch die Bildungsgeschichte der Spermatozoen und die Keifungs- 
vorgänge des Eies wurden also dem im vorhergehenden Abschnitt 
Mitgetheilten zufolge beiderlei Geschlechtszellen auf die Hälfte ihrer 
Chromatinmasse und ihrer Chromosomenzahl reduziert. Indem sie 
nun zusammentreten, mit einander zu einer Zelle verschmelzen, wird 
das für die Art normale Gleichgewichtsverhältniss wieder hergestellt. 
Dieses geschieht, indem das Spermatozoon in das Ei eindringt. 

Die äusseren Vorgänge bei der Befruchtung lassen sich am 
leichtesten und am schönsten an Eiern von Seesternen und Seeigeln 
studieren, welche sich , künstlich** befruchten lassen und hübsch 
durchsichtig sind. Hat man die künstliche Befruchtung, z. B. an 
Seeigeln, vorgenommen, so sammeln sich die Spermatozoen, — wahr- 
scheinlich durch einen besonderen Stoff angezogen — um die reifen 
Eier (oft ist ein solches Ei ganz von Spermatozoen bedeckt, deren 
Schwänze in lebhafter Bewegung sind) und fangen nun an, sich in 
die ziemlich dicke, gallertige, die Eizelle umschliessende Hülle ein- 
zubohren (P'ig. 16 Em). Dem zuerst eindringenden treibt der Dotter 
des Eies einen kleinen Vorsprung oder Höcker entgegen, den Em- 
pfängnisshügel (Fig. 21). Indem das Spermatozoon immer weiter 
vordringt, kommt es schliesslich mit dem Empfangnisshügel in Be- 
rührung und dringt in denselben ein ; in diesem Augenblick scheidet 
das Ei an seiner ganzen Oberfläche ein feines, dünnes aber festes 
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Häutchen aus, das Befruchtungshäutchen oder die Befrucli- 
tungsmembran; dieses hebt sich immer stärkei' vom Dotter ab 
und verhindert das Eindringen weiterer Spermatozoen. Versuclie 
der neueren Zeit haben gezeigt, dass eine solche Membran sich auch 
unter der Einwirkung gewisser künstlicher Heize abscheidet ; so hebt 
sie sich gleich ab, wenn die Eier in mit Chloroform oder Benzol 
versetztes Wasser gebracht werden ; befruchtete Eier können in dieser 
Weise zur Bildung einer neuen Membran innerhalb des Befnichtungs- 
häutchens veranlasst werden (Hertwig, Herbst). 

Der Samenfaden dringt nun immer weiter in den Dotter ein 
und dabei machen sich wichtige Veränderungen an ihm geltend 
(Fig. 22—23). Was den Schwanz des Samenfadens betritTt, so ist 
über sein Schicksal nichts Sicheres bekannt. Für einige Fälle ist 
es wahrscheinlich, dass der dem Kopf zunächst liegende Theil des- 
selben mit in den Dotter eindringt und hier aufgelöst wird, während 
der äusserste Theil ausserhalb des Eies bleibt un^ hier sehwindet. 
Weit wichtigeren Umbildungen unterliegt aber der Kopf des Sperma- 
tozoons. Zunächst löst sieb von der Hauptmasse desselben ein kleiner 
Körper ab, das Gentrosoma („Spermocentrum-); der übrige, 
chromatische Theil des Kopfes schwillt bald an und bildet sich zu 
einem Kerne, dem Spermakern oder ,Pronucleus male" aus. 
Das Spermocentrum umgiebt sich bald mit einer Strahlung und 
wandert zusammen mit dem Spermakern dem Eikem und dem neben 
diesem liegenden Centrosoma (,0 vocentrum") entgegen. Sind die 
zwei Kerne in unmittelbare Nähe zu einander gerückt (Fig, 24), so 
fangen die beiden Centrosomen an, sich zu strecken, werden hantel- 
fiinnig (Fig. 25), theilen sich und ihre Tocbtercentrosomen führen 
nun den merkwßrdigen Vorgang aus, der als .Centren qu ad rille' 
bezeichnet wird (Fig. 26). Jede Hälfte des Spermocentrums wandert 
in der hellen, die Kerne und Centrosomeu umgebenden Aureole einer 
Hälfte des Ovocentrums entgegen und verschmilzt mit ihr, sodass 
zwei gemischte Centrosomen entstehen, jedes aus einer Hälfte des 
Spermocentrums und einer Hälfte des Ovocentrums hervorgegangen. 
Diese werden direkt zu den. Centrosomen der ersten Furchungsspindel. 
Während dieser Vorgänge haben sich Ei- und Spermakern dicht 
aneinandergelegt und die frühere Befruchtungslehre nahm eine völlige 
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Verschmelzung derselben als nothwendiges und wesentliches Moment 
bei der Befruchtung an. Die neueren Untersuchungen haben indessen 
festgestellt, dass es sich damit anders verhält: in den meisten der , u-'' 

genauer untersuchten Fälle kommt es zu gar keiner wirklichen Ver- )^«< ^ ^ ' 
Schmelzung von Ei- und Samenkern in der Eizelle selbst (sondern y^ 
erst ihrer Theilhälften in den zwei ersten Furchungskernen) und wo 
eine Verschmelzung stattfindet, scheinen die Chromosomen der beiden 
Kerne unabhängig von einander zu bleiben; jedenfalls ist die Ver- 
schmelzung der beiden Pronuclei kein nothwendiger oder wesentlicher 
Vorgang. Da, wie oben erwähnt wurde, die Masse jedes Chromo- 
soms auf die Hälfte des normalen Maasses für die sich zur Theilung 

Fig. 27A— D. 
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Vier Stadien der . Befruchtang und Theilung des Eies Ton Ascaris megalocophaia 
(▼ergl. den Text). In B und C ist (rechts) ein Richtungskörpercheu sichtbar. Nach 

Bovori (Zellen-Studien. Heft 2). 

anschickenden reduziert war, so gehen die Kerne zunächst in ein 
Ruhestadium ein, bilden Gerüst und Nucleolen aus; die weiteren 
Stadien der Umbildung der Kerne zu der ersten Furchungsspindel, 
so wie sie normaler Weise vor sich gehen, sind in Fig. 27 A — D 
dargestellt. In jedem Kern bildet sich zunächst die entsprechende 
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Anzahl Chromosomeu aus, wie sie in der reifen Eizelle (nacli Aus- 
stosBung der Richtungskörpercli en) oder in der Spermatide vorhanden 
gewesen war, also ?.. H. bei Äsearis megaloeephala var. 
bi Valens 2. Diese Chromosomen sind gewöhnlich laug und band- 
förmig, wie es auch diejenigen der Spermatogonien und Ovogonien 
waren. Die Kemmembranen werden nun aufgelöst und die vier 
Chromosomen ordnen sich zu einer Aequatorialplatte an ; sie spalten 
sich in gewöhnlicher Weise der Länge nach und jede der zwei 
ersten Furchungszellen erhält somit 2fj"- und 2 9- Chromosomen, 
die nun, wenn der Kern in den Rulieznstand übergeht, zur Bildung 
des Kemgerüates zusammen treten. Die Theilung der befrachteten 
Eizelle gleicht ganz derjenigen der Spermatogonien und Ovogonien '), 

Es geht aus der obigen Darstellung hervor, dass die Befruchtung 
in der Vereinigung zweier gewissermaassen reduzierten Zellen besteht, 
welche sich zu einem volh^tändigen, entwickelungsßliigen Elementar- 
organismus ergänzen. Es wird bei der Befruchtung nicht nur ein 
Kern, sondern auch ein Centrosoma in das Ei eingeführt, wie denn 
im Ei nicht nur ein Kern, sondern auch ein Ceutrosoma vor- 
handen ist*). Die beiden Vorkerne (Pronuclei) liefern beide einen 
gleichen Antheil chromatischer Substanz an die ersten Furchungs- 
kugeln, indem die Zahl der Chromosomen im Ei- und im Sperma- 
kera eine gleiche ist^. 

In Fällen, wie die oben besprochenen, dringt normaler Weise 
nur ein Spermatozoon in das Ei ein; die anderen werden durch das 
rasche Ausscheiden der Befruchtuugsraembran am Eindringen ver- 
hindert. Hier also nicht nur genügt allein ein Samenfaden zur Be- 
fruchtung, sondern ein Eindringen mehrerer solcher (üeberfruch- 
tung oder Polyspermie) wirkt meistens geradezu schädlich aui 
die Entwickelung ein. Wenn nämlich mehrere Samenfaden in das 
Ei eines Seeigels oder Seesternes eindringen, so entwickelt sich 
dieses ausnahmslos abnorm; anstatt der gewöhnlichen, sehr regel- 
mässigen Furchung des Eies tritt eine ganz unregelmässige, sog. 
Barockfurchung auf. In Fig. 28 A, A' B sind einige überfruchtete 
Eier dargestellt. In A sieht man 10 Spermakerne mit Strahlungen, 
von welchen dreie sich dem Eikenie angelegt haben, andere sich 
gegenseitig fast zur Berührung genähert haben, und wiederum andere 
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gäDzlich iaolirt sind. In A' sieht man zwei iinregelniässige, mehr- 
polige Eernfiguren, die offenbar aus mehreren Eernen und Centro- 
somen entstanden sind, sowie eine zweipolige, augenscheinlich aus 
einem einfachen Spermakern entstandene. In B endlich ist das Ei 
in der Barockfurchung begriffen ; durch drei tief einschneidende 

Fig. asA— B. 




folftpenn befmcbtete Eier eines Seeigels (StrongyloreDtrotug liridus) nMh 0. und 
R. Bsrtirig (Unters, i. Morph, u. Phys. d. Zelle. 5). A nacb BehaoilluD; des nube- 
rruGhteteD Eies mit NikotiDlGcuDg: 10 Spermikenie (sb). 1 Kihern (ek). A' ireitetes 
Stadium elDM ebenso behandelten Eiee; mehrere z. Th, un regelmässige Kernt he ilungsH garen 
sind Mrgelroten. B Polysperiu bermcht^t«« Ei (nach Einwirkung Ton ChinlDlosnag auf 
du unbeachtete Ei), in Abnormer, unregelioässiger Fiirchung begrifTen. 

Furchen beginnt es sich in drei ganz ungleiche Stücke zu theilen; 
mehrere Kemfiguren sind sichtbar. Wenn nur Kwei Sperraatozoen 
in das Ei eindringen, legt sich gewöhnlich nur einer der Sperma- 
keme dem Eikem an ; es bildet sich eine vierpolige Kemtheilungs- 

Bergli, EDtwlrkeluDgsgaschleht«. 4 
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figur und das Ei zcrfUUt auf einmal in vier, nicht wie gewöholich 
in zwei Zellen Auch die folgenden Furchuugen tragen den Charakter 
einer Doppelfurcliiing , indem die Zahl jeder Zellenform in den 
späteren Stadien doppelt so gross ist, wie gewöhnlich. Es bilden 
sieh Blastulae, die sich aber nicht normal weiter entwickeln, 
sondern zu Grunde geben. Früher meinte man, aus solchen Doppel- 
befruchtuugen entständen ZwiUingsbildungen, aber es gelang Driesch 
hei seinen Versuchen nicht, solche zu erhalten. 

Wie oben gesagt, kann bei normalen Eiern (von Seeigeln, Seesternen 
u. 3. w.) das Eindringen mehrerer Spermatozoon nicht oder nur ganz 
ausnahmsweise eintreten, weil das Ei, sobald es das erste Spermatozoon 
empttlngt, die Befnichtungsinenibran ausscheidet, welche andere Sperma- 
tozoen am Eindringen verhindert, und noch dazu liann das Eiproto- 
plasma selbst eine abstosseode Wirkung auf weitere Spermatozoen aus- 
üben. Sind aber die vitalen Fähigkeiten der Eier herabgesetzt, so tritt 
sehr leicht Polyspermie ein, weil dann die Befruchtungsmembran so 
langsam abgeschieden wird, dass mehrere Spermatozoen Zeit haben, sich 
einzubohren ; sind die Eier sehr abgeschwächt, so bildet sich überhaupt 
keine Befrucbtungamembran und die Samenföden dringen massenweise 
ein. Solche Bedingungen für Polyspermie können künstlich hervor- 
gebracht werden, am einfachsten dadurch, dass mau die Eier überreif 
werden lässt, indem man sie 24 Stunden oder länger nach der Ent- 
leerung im Wasser verbleiben lässt, ehe die Befruchtung eingeleitet 
wird *) Auch wenn die Thiere. welchen die Geschlechtsprodukte 
entnommen werden, einige Zeit vorher in kleineren Wassermeogen 
gehalten wurden, werden die Eier abgeschwächt und ea tritt leicht 
Ueberfnichtung ein ; endlich kann man die Lebensfähigkeit der Eizelle 
dadurch herabsetzen, dass man sie vor der Befruchtung auf kürzere 
Zeit der Einwirkung schwacher Lösungen gewisser Giftstoffe aussetzt 
(Chloral, Chinin, Nikotin u. s. w.). Merkwürdiger Weise scheineu 
in solchen, die Eier dauernd schwächenden Lösungen die Spermatozoen 
keine sichtbare Beeinträchtigung ihrer Lebensfähigkeit zu erleiden; 
höchstens wird ihre Bewegungsfiihigkeit zeitweilig gelähmt; aber in 
frisches Wasser gebracht, erwachen sie wieder zum Leheu und sind 
im Stande, normale Eier normal zu befruchten, — Auch durch 
Wärme oder Kälte kann man die Eier lähmen und Polyspermie 
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hervorrufen ; durch Kälte — wenn nicht allm gross — werden die 
Spermatozoen nur zeitweilig geschädigt. =) 

Diese höchst interessanten Beobachtungen, Trelche man hauptsäch- 
lich den Untersuchungen von Fol, sowie von Oscar und Richard 
Hertwig verdankt, ergehen also das Itesultat, dass bei vielen 
Thieren das Eindringen mehrerer Spermatozoon schädlich auf das 
Ei einwirkt, weil die Sperraakerne alle im Eidotter lebensfähig 
hleiben und störend in den Verlauf der Entwicklungsvorgänge ein- 
greifea, so dass keine normale Entwicklung zu Stande kommt. Des- 
halb scheidet die normale Eizelle gleich beim Eindringen des ersten 
Samenfadens die Befrnchtungsmembran ab als eine Schutz- 
vorrichtung gegen üeberfruchtung; nur in pathologischen 
Fällen unterbleibt dies und es tritt Polyspermie ein. Uebrigens 
deuten gewisse Erfahrungen der neueren Zeit darauf hin, dass das 
völlig gesunde, befruchtete Ei, selbst wenn seiner Membran beraubt, 
eine ahstossende Wirkung auf die Spermatozoen ausübt. 

Die Ausscheidung der Befrnchtungsmembran findet bei Weitem 
nicht bei allen thierischcn Eiern statt. Wie ich vor langer Zeit 
schon hervorgehoben habe und Metschnikoff bestätigt hat, giebt es 
bei vielen Hjdroiden Eier, die während ihrer ganzen Entwicklimgs- 
periode vollkommen nackt sind und also bei der Befruchtung ganz 
Normal keine Membran ausscheiden; auch bei Landmollusken (Arion, 
Limai) bleiben, nach den Untersuchungen von Mark und Platner, 
die Eier während ihrer Entwicklung gänzlich nackt. Bei den letzt- 
genannten Thieren hat man denn auch beobachtet, dass mehrere 
Spenuatozoen in das Ei eindringen können. Aber während bei den 
Echinodermen Jeder Samenfaden, dem es gelingt in das Ei einzu- 
dringen, daselbst günstigen Nährboden findet und sich zum Sperma- 
kem umbildet, ist dies bei den Landschnecken nur ganz ausnahms- 
weise der Fall; wenn hier mehrere Spermatozoen sich einbohren, 
findet nur der erste die Bedingungen, um die Befruchtung zu 
vollenden : sich zum Spermakern (resp. Spermocentrum) auszubilden, 
dem Eikern entgegen zu wandern und sich ihm anzulegen; die 
übrigen Samenßden entwickeln .«ich in dem Dotter gar nicht weiter, 
sondern werden von ihm resorbiert, ohne irgend eine Störung hervor- 
zurufen. Weshalb es sich aber in dem einen Falle so, in dem 
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anderen Falle anders verhält, ist vorläufig nicht einzusehen; wir 
müssen uns auf die Mittheihing der Thatsaehe beschränken. — 
Auch bei Insekten dringen übrigens häufig mehrere Spermatozoen 
in das Ei, ohne dasB dies einen schädlichen Einfiusa hat. 

Bei den grossen Wirbelthiereiern (bei Haien, Reptilien, vielleicht 
auch bei Vögeln) dringen normalerweise mehrere Spermatozoen in 
den Dotter ein {.physiologische Polyspermie'). Nur eines 
derselben bringt die Befruchtung fertig, conjugiert mit dem Eikern 
und geht in die erste Furchungsspindel ein ; die übrigen gehen 
aber nicht gleich zu Grunde, sondern ihre Kfipfe bilden sich in 
Kerne (mit Centrosomen) um, welche zu besonderer Grösse heran- 
wachsen und in den sich nicht furchenden Theil des Dotters hinein- 
rücken; hier theüen sie sich lebhaft und bilden grosse, sog. 
Dotterkerne oder Merocytenkerne, die jedenfalls bei der 
Resorption des Dotters eine Bolle spielen. Später degenerieren sie 
und sollen (nach Rückert) zu Grunde gehen, ohne an dem Aufbau 
des Embryos direkten Antheil zu nehmen. In solchen Fällen scheinen 
aber, wie ersichtlich, die überzähligen Spermatozoen zeitweilig für 
die Ernührung des Embryos nützlich zu sein.") 

Die Bedeutung des Befruchtungsprozesses für die Erhaltung der 
Arten beruht (ebenso wie die der Conjugation hei den Einzelligen) 
auf der durch sie hervorgerufenen Verjüngung der geschlechtücheif 
Elemente. Die Individuen nützen sich im Leben ab und altem; aber 
die Geschlechtszellen haben die Eigenschaft, durch Verbindung mit 
einer anderen Geschlechtszelle sich verjüngen und einen anderen, 
jugendlichen Organismus hervorbringen zu können. Die tieferen Ur- 
sachen dieser Thatsaehe sind uns freilich unbekannt. 

E. van Beneden, dem man so grosse Fortschritte in der Er- 
kenntniss der Befruchtung verdankt, hat seiner Zeit folgende Lehre 
über die Befruchtung aufgestellt: jede Zelle des Organismus ist 
"J, auch die Mutterzellen der Spermatozoen und der Eier , die 
Spermatogonien und Ovogonien; erst durch die Reifungsvorgänge 
werden sie eingeschlechtlich, indem das El seine (f Substanz in der 
Form des Richtungskörperchens auswirft, während die männlichen Ge- 
schlechtszellen in ihren Residuen (Cytophor u. dergl.) ihre 9 Substanz 
verlieren; demzufolge wären die Vorkäme im befruchteten Ei spezifisch 
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gesehleehtlicli, gegensätzlich ausgebildet. Eine solche Lehre iät aber 
beutzutüge durchaus unhaltbar; alle Thatsachen drängen vielmehr zu 
dem Schluss, dass das Spermatozoon und das Ei nur wegen ihrer 
verschiedenen Aufgaben bei der Befruchtung so verschieden aus- 
gebildet sind, dass aber die esKentiellen Theile (Kerne und Centrosomen) 
gar nicht gescblechtiieh gegensätzlich, nur individuell verschieden 
sind. Der jetzigen Theorie nach wäre man im Stande, aus einem Ei 
den Eikern zu entfernen und durch Einführung zweier Spermatozoen 
die Befruchtung auszuführen, oder statt des Spermatozoons einen 
fremden Eikern (mit Centrosoma) in das Ei ein zu fuhren. Vielleicbt 
werden sich solche Versuche an dem einen oder dem anderen Objekte 
ausführen lassen. 



Es ist ja allgemeine Regel, dass ein Ei, welches seine Keife 
«rlangt hat und dann nicht befruchtet wird, zu Grunde gebt, ohue 
einen neuen Organismus hervorgebracht zu haben (in einigen Fällen 
kann ein solches Ei einen Furchungsprozess durchmachen, aber die 
Entwicklung sietiert dann). Doch giebt es Fälle, in welchen die 
Eier ganz entwicklungsftihig bleiben, selbst wenn keine Befruchtung 
eintritt: ja ea kommt sogar vor, dass das Ausbleiben der Befruchtung 
zur Norm geworden ist. Eine solche Entwicklimg des Eies ohne Be- 
fruchtung wird als Parthenogenese bezeichnet, und zwar unter- 
scheidet man eine fakultative Parthenogenese, zufolge welcher 
dasselbe Ei befruchtet werden und sich auch unbefruchtet entwickeln 
kann, und eine gezwungene Parthenogenese, bei der das Ei gar 
nicht befruchtet werden kann (gewöhnlich weil in gewissen Generationen 
der betreffenden Arten gar keine Männchen auftreten). Das bekannteste 
Beispiel der ersteren Art bilden die Drohneiieier bei den Bienen: 
während die Königin ein Ei in eine Königin- oder Arbeiterzelle 
legt, lässt sie aus ihrer Samentasche (receptaculum aeminis) einen 
Samenfaden heraustreten, der das Ei befruchtet; legt sie aber ein 
Ri in eine Drohnenzelle, so unterlässt sie dies und die Eier bleiben 
unbefruchtet. Hier gehen also aus unbefruchteten Eiern die Männchen 
(Drohnen) hervor. Die nothwendige (gezwungene) Parthenogenese 
kommt sowohl bei Insekten, wie bei Krebs- und Käderthieren vor; 
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aus den parthenogenetiüchen Eiern eutstehen hier bisweilen ganze Gene- 
rationen von Weibchen, bisweilen sowohl von Männchen als Weibeben. 

Die in neuerer Zeit genau untersuchten Heifungavorgänge der 
parthenogenetischen Eier sind besonders interessant. Es scheint 
ein wesentlicher Unterschied in der Hinsicht zwischen den fakultativ- 
iind den gezwungen-parthenogenetiscben Eiern vorhanden zu sein, 
in der Art, dass die ersteren sich sozusagen darauf einrichten, be- 
fruchtet zu werden, während die letzteren sich umgekehrt auf das 
Ausbleiben der Befruchtung vorbereiten. Die ersteren schnüren in 
gewöhnlicher Weise zwei Richtungskflrperchen ab (bei Schmetter- 
lingen und Bienen) und sind darnach wohl ebenso reduziert wie ge- 
wöhnliche befruchtungsbedürftige Eier; ihnen niuss also die Fähig- 
keit einer Selbstregulation, einer Selbstergänzung innewohnen Die 
gezwungen-parthenogenetischen Eier dagegen richten sich von vorn- 
herein so ein, daas eine Ergänzung für die Entwicklung gar nicht 
nOthig ist: sie stossen nämlicb nur ein Kichtungskörperchen aus 
und der sich gleich nach diesem Vorgang konstituierende Eikern 
enthält also dieselbe Kemmasse, wie der Eikern -I- Samenkern des 
befruchteten Eies derselben Art. 

Man hat die Richtigkeit der Beobachtungen über die Äus- 
stossung der Bichtungskörperchen an den fakultativ-partlienogene- 
tischen Eiern oder wenigstens die Richtigkeit der Deutung dieser 
Beobachtungen in der neueren Zeit bezweifeln wollen und zwar aus 
theoretischen Gründen. Da indessen diese Untersuchungen von zwei 
ausgezeichneten pU>a.chtern (B lochmann und Fiatner) ange- 
stellt wurden und diese unabhängig von einander zu demselben Re- 
sultat gekommen sind, so liegen für diesen Zweifel keine genügenden 
Gründe vor. Nach der Ausstossung der beiden Richtungskörperchen 
enthält höchst wahrscheinlich das Ei nur die Hälfte der Chromatin- 
menge eines belruchteten Eies; es ist aber entschieden allzu dog- 
matisch, behaupten zu wollen, ein solches Ei sei nicht entwicklungs- 
fähig. Wenn die Eimutteritelle die Fähijjkeit hat, plötzlich einen 
ganz eigenartigen Weg der Chromosomeuhildung und der Chromo- 
somenreduktion (bei der Bildung der Richtungskörperchen) einzu- 
schlagen, so ist nicht einzusehen, wai-um für das Ei nii-ht auch die 
Möglichkeit vorhanden sein sollte, sich zu ergänzen und wieder den 
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alten Weg der Chroniosomenbildung aufzunehmen Mit anderen 
Worten: man kann sich wohl vorstellen, dass der in den Ktihezu- 
stand eingetretene Eikern seinen Chromatiiigeliait (durch Assimilation 
und Wachsthtimi auf das normale Mass erhöht und dass auch die 
für die Entwicklung passende Zahl vonChroraosonaen bei der Theilung 
entsteht, indem der ursprüngliche Chromati nfaden sich in eine An- 
zahl Chromosomen segmentirt, die doppelt so gross ist, als die bei 
der Entstehung der Richtungskörperehen vorhandene, und überdies 
wäre es vielleicht gar nicht nöthig, dass dieser Vorgang gleich 
einträte. Die Versuche von 0, und R. H e r t w i g , sowie von 
Boveri haben nachgewiesen, dass kernlose Eifragment« von See- 
igeln durch ein Spermatozoon befruchtet werden Ifonnten, und dass 
solche — die ja nur die halbe Menge Kernsubstinz enthalten — 
entwicklungstUhic; sind, dass aus ihnen ZwergUrven entstehen können. 
Also wäre vielleicht Gleiches auch im Ei der Insekten möglich. Die 
genaueren Untersuchungen hierüber stehen aber noch aus.'') 

Bei einigen Thieren ist die Parthenogenese die Hauptfort- 
pfianzungsweise geworden, sodass zahlreiche Generationen von par- 
thenogenelisclie Eier legenden Weibchen nur zu einer gewissen Jahres- 
zeit, gewöhnlich im Herbst, durch eine Generation von Männchen 
and Weibchen unterbrochen werden, die sieh begatten und befruchtete 
Eier legen. So namentlich bei vielen Krebsthieren. Ja hei einzelnen 
Arten ist es überhaupt nicht gelungen, die Männchen zu finden und 
einige Verfasser meinen, solche Formen pflanzten sich ausschliesslich 
auf parthenogenetischem Wege fort. In .\nbetracht der allgemeineu 
Verbreitung und der eminenten Bedeutung des Befruchtungsvorgangs 
muss aber in Bezug auf einen derartigen Schluss zur Vorsicht ge- 
mahnt werden. Vielleicht gelingt es doch durch fortgesetztes Sach- 
snchen auch bei solchen Thieren die Münnchen aufzufinden.") 

Amiierk LI rigen 
') Unter den jalilreichen Werken und Abhandlungen Über Be/mchtnng 
seien folgende hervorgfhoben: 0. Hertwig. Morphol. Jahrb. Bd. I, 3, 4 — 
Fol, Recherchen £Qr k fecondation, 1879 und Atiat. Anzeig. Jahr^. 6. 
E. L. Mark, Bull, of the Mua, of comp. Zoul. at Harvard College, Cambridge. 
Vol. 6. 1881. — E. V. Beneden, Arch. ile biologie, Tom. 4. 1883 und Bnll. 
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de racftdemie de Bel^ique, Ser. 3, Tom. 14. 1887. — Boveri. Zellen-Studien. 
Heft 2—3. 1888—1890, auwie Art. Befrachtung in: Ergebnisse d. Änat. und 
EDtnicklnngsgosch. Bd. 1. 1891, — Vejduvsky, Entnicklangagesch. Untet- 
Buchungen. Heft 1. 1888. — E. Fick. Zeitechr. f. wiss. Zool. Bd. 55. 1892. 

*] Ton mehreren Seiten hat man die Existenz der Centrenquadrille über- 
haupt anzweifeln und jedenfalls die allgemeine Giltigkelt der Befunde Fol's 
hestreiten wollen. Was den ersten Pankt angeht, so ist zu hemerhen, das Fol 
lu den besten und zu vcrlässi guten Beobachtern unserer Zeit gehOrte. Und was 
den zweiten Punkt betriSt, so ist zunächst auf die Schwierigkeiten hinzuweisen, 
die vielfach mit der Auffindung der Centrosomen »erbunden sind, wenn dieselben 
nicht von einer Strahlung umgeben sind ; dann ist noch herrorzuheben, dasa 
man aoch im Pflanzenreich die Cent renq nadrille, ganz den Vorgängen bei den 
Echinodemien entprechend, nachgewiesen hat. Dieses darftc ein Hinweis sein, 
dass wir es hier mit einer allgemeinen Erscheinung zu thnn hätten. TTni dies 
jedoch zu erweisen, mllsaen noch viele Untersuchungen an verschiedenon Ob- 
jekten angestellt werden. Vgl. auch die Bemerkungen von Hacker (Verhsndt. 
d. deutschen zoul. Gesellsch. 1894). 

1) Nor von Platner (Arch. fSr mikr. Änat. Bd. 27) eiistiert eine ent- 
gegenstebende Beobachtung. Bei einer Landschnecke (Arion) soll Bimlich der 
Spermakern eine viel geringere Anzahl Chromosomen liefern, als der Eikem. 

*) Vergl. hieran namentlich 0. u. E. Hertwig. Untersuch, z. Morph, u, 
PhjH. der Zelle. Heft 5 — 6. Jena 1887—90. — Die Natur veranlasst bisweilen 
selbst den Zustand der üeberreife; wenn um die gewöhnlich mildere Jahreszeit, 
bei deren Beginn die üeschlechtsproJnkte vieler Thiere reif lur Ablage sind, 
kaltes, stürmisches ^7ette^ eintritt, so werden die Eier nnJ SpermatozoCn nicht 
abgelegt; die reifen Eier im Ovarinm können dann Oberreif werden und nach 
Ablage und eingetretener Befrachtung eine abnorme Brat geben. So wenigstens 
nach 0. Hertwig bei Seeigeln. — Bei Knochenfischen soll nach Morgan 
(Anat. Anz. 1893) schon eine Verspätung der Befruchtung nm 10 Minuten (nacb 
Entleerung der Eier) abnorme Entwicklung zur Folge haben. 

0) Interessant sind auch die Thatsachen, welche übet die Bedingungen der 
BastÄrdierung durch Untersuchungen an Seeigeln von 0. u. R. Hertwig er- 
mittelt wurden (Unters, z. Morph, u. Phys. d. Zelle. Heft 4. 188.5). Zunächst 
hat sich erwiesen — was schon frnher durch PflOger und Born für Am- 
phibieneier festgestellt worden war — dass die MSgllchkeit der Bastardiernng 
nicht ausschliesslich von dem Verwandschaftsgrade der betreffenden Thierart«n 
abhängt; bisweilen misslingt sie zwischen zwei ganz nah verwandten, glückt 
aber zwischen femer vernandten; auch ist in der BastardierungsfUhigkeit keine 
volle Gegenseitigkeit der Arten viirhandon : lässt sich das Ei einer Art mit 
Sperma einer anderen Art befroebten, so ist damit gar nicht die Möglichkeit 
des Umgekehrten gegeben, dass die SpermatozoBn der erstcren Art die Eier der 
letateren befrnchten können. Die Versoche von 0. und R, Hertwig ergaben 
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aber zugleich, dass Seeigeleier, wenn ganz frisch ganz lebensfrischen Thieren 
entnommen, nur ganz ausnahmsweise sich mit dem Samen einer anderen Art 
befruchten; sie nehmen nur die Spermatozoon der eigenen Art an, stossen die 
anderen Arten zurück. Bei beginnender Ueberreife jedoch, wenn die Eier 10 — 12 
Stunden im Meerwasser gelegen haben, scheint das feine diagnostische Vermögen 
derselben verloren gegangen zu sein; sie nehmen nun auch die Spermatozoon 
gewisser verwandter Arten an und können sich nach solcher Befruchtung zu 
Bastardlarven entwickeln (bei stärkerer Ueberreife tritt Polyspermie ein). Hert- 
wig bringen hiermit die Neigung der Hausthiere zur Bastardierung in Zu- 
sammenhang : indem die Domestikation eine Abschwächung der Individuen ver- 
anlasst, tritt wahrscheinlich auch eine Abschwäclmng der Geschlechtsprodukte 
(Eier) ein und darin dürfte die Ursache für die leichte Bastardierungsfähigkeit 
der Hausthiere zu suchen sein. 

*) Vergl. Kückert, Anat. Anz. Jahrg. 6. 1891. — Oppel, Arch. f. 
mikr. Anat. Bd. 39. 1891. — Die aus den überzähligen Spermakernen ent- 
standenen Dotterkeme sind nach R ü c k e r t dadurch kenntlich, dass sie nur die 
halbe Chromosomenzahl von derjenigen der übrigen Kerne enthalten. Uebrigens 
entsteht ein Theil der Dotterkerno in anderer Weise (vergl. unten, Kap. VI). 

7) Ueber die Reifung parthenogenetischer Eier vergl. Blochmann, 
Morphol. Jahrb. Bd. 12 u. 15. Die Thatsache der Einzahl der Richtungs- 
körperchen bei Eiern, für welche Parthenogenese die nothwendige Entwicklungs- 
weise ist, wurde von Blochmann entdeckt, ohne dass dieser Autor in die 
Trugschlüsse der naturphilosophischen Schule verfiel. — Vergl. femer: Weis- 
mann und Ischikawa. Berichte der naturf. Gesellsch. Freiburg i. Br. Bd. 3. 
1887 und Zool. Jahrb. Bd. 3 (Abtheil. f. Anat. u. Ontog.) 1888. — Platner, 
Biol. Centralbl. Bd. 8. 1888. — Brauer, Arch. f. mikr. Anat. Bd. 43. 1894.— 
Lameere, fitudes sur la reproduction I. 1890. — Nach Brauer bildet sich 
bei Artemia in einigen Fällen die zweite Richtungsspindel aus; das zweit« 
ßichtnngskörperchen wird aber nicht ausgestossen und verhält sich wie der 
Spermakem, geht in die Furchungsspindel ein (bei anderen Eiern desselben 
Thieres konstituiert sich gleich nach Bildung des ersten Richtungskörperchens 
der Eikem als Furch ungskern). Aehnliche Beobachtungen hat 0. Hertwig 
an Seestemen gemacht. 

8) Von vielen Forschem wird angenommen, dass nur der Kern oder das 
Chromatin bei der Uebertragung erblidier Eigenschaften thätig sei. Die Be- 
gründung einer solchen Lehre ist eine schwache. Da Verf. sich mit der Kritik 
derselben zweimal befasst hat (Zool. Anz. 1892 und Vorlesungen über die 
Zelle und die einfachen Gew^ebe 1894), so sei hier nur darauf verwiesen. Die 
Richtigkeit der von Flemming und von mir gemachten Einwände gegen die 
genannte Lehre wird wohl bald allgemein zugegeben werden. 




Kurier Abriss der Geschichte der Lehre von der Befruchtung 

Die Lehre von der Befruchtung und den sich daran knüpfenden 
Vorgängen {Bildung der Spermatoxoen, Reifung der Eier) hat sich 
erat in den letzten zwanzig .Jahren ausgebildet; vor dieser Zeit 
wuäste man sehr wenig davon und es herrachte damals ein grosser 
Widerstreit der Meinungen. Es soll hier nur auf die allerwesent- 
lichsten Momente des Entwicklungsganges der Befruchtuugslehre 
hingewiesen werden. 

Seit den ältesten Zeiten der Menschheit sind die Eier einiger 
Thiere wegen ihrer Grösse und praktischen Verwendbarkeit gut be- 
kannt; die kleinen Eier vieler Typen aber blieben bis in unser Jahr- 
hundert hinein unbekannt; beispielsweise hielt man bis zum Jahre 
1827 die Graafschen PoUikel für die Eier der Säugethiere, während 
das wirkliche, im Innern des Follikels liegende Ei erst im genannten 
Jahre von K. E. v. Baer entdeckt wurde. Schon viel früher (1719) 
waren die Spermatozoen entdeckt worden, zunächst beim Menschen 
von dem Stndenten der Medizin Hamm, der dem berühmten 
Leeuwenhoek, dem Entdecker der Infusionsthiere seinen Befund 
mittheilte, worauf dieser das konstante Vorkommen von Spermatozoen 
im Samen männlicher Thiere nachwies. Während nun einige ältere 
Verfasser den Spermatozoen eine wichtige KoUe bei der Befruchtung 
zuschrieben, wurden sie von Anderen als mehr unwesentlich be- 
trachtet; ja Viele sahen sie als selbstständige Thiere, als Parasiten 
im Samen an und reihten sie dem zoologischen System als eigene 
Gruppe ein; meistens wurden sie mit den Cercarien verglichen. 
Spallanzani hatte schon auf experimentellem Wege die Noth- 
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wendiglteit des Samens für die Befruchtung nachgewiesen, sah aber 
io der Satnenflüssigkeit und nicht in den Ppermatozoeü das bei der 
Befruchtung thätige Element, trotüdem einige seiner Versuche sich 
am besten anders auslegen Hessen. 

Nach und nach wurde jedoch eingesehen, dass die Spermatozoen 
wichtige und wesentliche Bestandtheile des Samens sind; so zeigten 
PrfSvost und Dumas (1824) dass der Samen seine befruchtende 
Eigenschaft verliert, sobald die Spermatozoen getfldtet werden und 
Dumas behauptete ein Eindringen der Spermatozoen in das Ei. 
Die Lehre von der parasitären Natur der Spermatozoen wurde endlich 
von Kölliker endgiltig widerlegt, indem er zeigte (1841), dass 
die Spermatozoen im männlichen Körper durch Zell bildungs Vorgänge 
entstehen, welche mit den gewöhnlichen Zeilbildungsvorgängen Ueber- 
einstimmung zeigen, und dass bei verschiedenen Thieren keine Saraen- 
SüBsigkeit vorhanden ist, der Samen also nur ans Spermatozoen 
besteht. 

Nachdem Dumas das Eindringen der Spermatozoen in das Ei 
bestimmt behauptet hatte, wurde derselbe Vorgang in der folgenden 
Periode von mehreren Autoren au verschiedenen Objekten beschrieben 
— so von Barry (1843) am Kauinchenei, von Keber (1853) am 
Ei der Malermuschel und von Meissner (1855) am Asearisei — 
aber diese Beobachtungen fanden seitens der meisten damaligen 
Forscher Widerspruch und die von Bischoff (1847) aufgestellte 
Lehre von der Befruchtung, die sog, Contaettheorie. nach welcher 
die Einwirkung des Spermatozoons auf das Ei nur auf Berührung 
(Contact) und nicht auf Vermischung beider Theiie beruhe, erfreute 
sich eine Zeit lang allgemeiner Anerkennung; zuletzt (1854) be- 
stätigte jedoch Bischoff selbst das Eindringen der Spermatozoen 
in die Eier von Fröschen und Kaninchen. 

Auf diesem Staudpunkt blieben nun die Kentnisse ßber den 
Befmch tun gs Vorgang etwa 20 Jahre stehen, ohne einen wesentlichen 
Schritt vorwärts zu kommen. Dann, etwa um das Jahr 1875, er- 
schienen in rascher Folge eine Anzahl bedeutungsvoller Arbeiten, 
durch welche nach mehreren Seiten hin die Kenntnisse schnell und 
wesentlich erweitert wurden, sodass die Lehre von der Befruchtung 
anf einer ganz neuen Grundlage aufgebaut werden konnte. Zunächst 
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sind hier die aus^^ezeichneten BeobachtuDgen Auerbach's za er- 
wähnen (1874); dieser Forscher verfolgte bei Ascaria nigro- 
venosa mit einer ausserordentlichen Beobachtnagsschärfe die Wan- 
derungen der beiden Vorkerne gegen einander und das Aufgehen 
derselben in der ersten Furchungskeriithellungsfigur. Diese Vorgänge 
wurden von Auerbach In trefliichen Bildern dargestellt, jedoch 
gelang es ihm nicht, das volle Verständniss der von ihm beobachteten 
Vorginge zu gewinnen. Aber schon im folgenden Jahre (18Tä) 
sahen zwei Forscher, Oscar Hertwig und E. van Beoedeu, 
der Erstere im Seeigelei, der Andere im Kaninchenei, die beiden 
Vorkeme und ihre Wanderung gegen einander und deuteten sie in- 
soferne unabhängig von einander (übereinstimmend und richtig), als 
sie den einen derselben als dem Ei selbst angehörig (den Eikern) 
und den anderen als ein Derivat des eingedrungeneu Spermatozoons 
(den Spermakern) betrachteten. Jedoch verfiel 0. Hertwig in den 
Fehler den Eikern aus dem Keinifleck (Kemkörperchen des Keim- 
bläschens) entstehen zu lassen; auch van Beueden hatte die den 
Eikern zu Stande bringenden Keifungsvorgänge nicht verstanden. 

Die Kenntniss der Keifungsvorgänge des Eies wurde etwa gleich- 
zeitig ( 1 S75 bis 1^7ti) von B ü t s c b 1 i wesentlich gefördert. Zwar hatte 
man schon lange die Richtungskörperchen gekannt — C. G. Carua 
hatte sie schon 1824 bei Lymnaeus entdeckt und sie waren seitdem 
bei vielen anderen Thierformen konstatiert wordeu — aber die Vor- 
gänge hei ihrer Bildung waren bis dahin unbekanut geblieben. 
Bütschli zeigte nun, dass bei der Bildung der Richtungskörperchen 
das Keimbläschen an die Oberfläche ruckt und sich in eine Theilungs- 
ßgur (Kernspindel) umbildet; allerdings verfiel er dabei auf die un- 
ricbtige Behauptung, d<is ganze Keimbläschen werde ausgestossen. 

Fast gleichzeitig mit der Arbeit Bütsehli's erschien die vor- 
läufige Mittheilung über die ausgezeichneten Untersuchungen Fol's 
(187li). der ein paar Jahre später (1879) sein grösseres Werk über 
die Befruchtung folgte. Hier wurden zum ersten Male die wesent^ 
Uchsten Vorgänge hei der Befruchtung richtig und in ziemlicher 
Vollständigkeit dargestellt. Fol hatte die Bildung der Richtungs- 
körperchen verfolgt und konstatierte, dass der Eikern aus dem inneren 
Theil der Theilungsfigur hervorgebt und nichts mit dem Keimfteck 
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zu thun hat. Kr war es ferner, der das Eindringen des Spermato- 
zoons in das Ei zum ersten Male ganz genau beobachtete: er ent- 
deckte den Empfängüisahfigel und die Alischeidung des Befruchtunga- 
häutchens und verfolgte die Umbildung des Spermatozoeubopfes in 
den Spermakern. Die Resultate seiner Untersuchungen wurden bald 
von 0. Hertwig, Flemniing, Selenka u. A, bestätigt. 

Somit bezeichnen die Jahre 1875 — 76 einen mächtigen Fort- 
schritt in derBefnicbtungslehre und zwar knüpfen sieh die wichtigsten 
EntdeckuDgen an die vier Namen: 0. Hertwig, van Beneden, 
Bütschli, Fol. Das Eindringen der Spermatozoen in das Ei war 
festgestellt; die Reifungsvorgänge (Bildung der Richtungskörperchen 
und des Eikerns) waren aufgeklärt und man hatte die zwei sich 
einander entgegen wandernden Vorkerne beobachtet, die man damals 
eine vollkommene Verschmelzung vor der Furchung eingehen Hess. 

Eine weitere Entwicklung der Befvuchtungslehre war dann erst 
möglich, nachdem die Kenntnisse über den Bau und die Theilung 
der Zelle durch die umfassenden Forschungen Flemming's wesentlich 
gefördert worden waren und zwar hezeichnet das Jahr 1883 eine 
neue Epoche in der Geschichte der Befruchtungslebre; es erschienen 
in diesem Jahre die berühmten Untersuchungen van Beneden 's. 
Van Beneden hatte das seit seiner Zeit klassisch gewordene Ei 
von Ascaris megalocephala zum Gegenstand seiner Studien 
gemacht und hatte hier die intimeren Vorgänge bei der Befruchtung 
festgestellt : er zeigte, dass die Verschmelzung der Vorkerne meistens 
unterbleibt und jedenfalls ein unwesentlicher Vorgang ist und dass 
jeder Vorkern seine Chromosomen gesondert ausbildet, sodass in die 
erste Furchungsspindel eine gleiche Anzahl väterlicher und mütter- 
licher Chromosomen eingehen; nicht weniger bedeutungsvoll war die 
spätere (1887) Entdeckung van' Beneden's, dass die Ättraktions- 
spbären und die Centralkörper (Centrosomen) bleibende Organe der 
Furchungszellen sind, sowie seine Analyse der Mechanik des Zell- 
theilungsvorgangs. Auch Boveri und Vejdovsky hatten übrigens 
uaabhängig von ihm die grosse Bedeutung der Attraktionssphären 
erkannt. 

Als wesentliche Fortschritte der Befruehtungslehre in der neuesten 
Zeit müssen noch die Entdeckungen über die Uebereinstimmung der 
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Spermatocytentheilungen mit den ReifungsYorgängen des "Eies (Aus- 
stosBung der Richtungakörperchen) genannt werden; diese Ent- 
deckungen knöpfen sich namentlich an die Namen P 1 a t n e r , 
0. Her tw ig und Braufir; ferner über die Reifungsvorgänge der par- 
thenogenetiscben Eier (Bloch mann, Platneru. A,); endlich über 
die Centrenquadrille bei der Befi-ucbtnng, welche IKJl] von Fol entdeckt 
wurde. Eine neue Richtung der Befruchtungslehre wurde auch iu 
dem letzten Jahrzehnt durch die esperimentellen Untersuch ungen, 
namentlich nach dem Vorgehen von 0. u. K. Hertwig, über Be- 
dingungen der Ueberfruchtung und der normalen Befruchtung, über 
Bastardbefrucbtung u. s. w. eingeleitet. Diese Richtung veraprieht 
sehr fruchtbringend zu werden- 

Die intimeren Vorgänge bei der Befruchtung oder Conjugation 
einzelliger Wesen (Infusorien) waren schon 1801 zum grossen Theil 
mit grosser Genauigkeit von Balbiani beobachtet worden; doch 
erlaubten die damals allgemeine Auflassung des luf'usorien-Organis- 
mus, sowie die dürftigen Kenntnisse vom Bau und von der Theilung 
der Zello keine richtige Deutung dieser Beobachtungen. Eine richtige 
Auslegung dieser Verhältnisse wurde erst durch die etwa gleichzeitig 
(1875) erschienenen und unahhängig von einander angestellten Unter- 
suchungen B ü t s c h 1 i 's und Engel mann 's ermöglicht, Später 
haben auch von einander unabhängige Arbeiten von Maupas und 
R, Hertwig die Üebereinstimmung der wesentlichsten Vorgänge hei 
der Conjugation mit den Vorgängen bei der Reifung und der Be- 
fruchtung des Eies genauer dargelegt und hat ausserdem Maupas 
durch seine ausgezeichneten esperimentellen Untersuchungen über 
Vermehrung und Conjugation ein ungeahntes Licht über melirere 
Gebiete der Lehre von der Fortpflanzung geworfen. 



I 



Zweites Buch 



Die allgemeinen Entwicldungs- 
erscheinungen im TMerreich 
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Die erste Entwicklung des Eies nach der Befrachtung (Furchnngsprozess) — Die 
Furchnngstypen in ihrer Beziehung zum Bautypus des reifen Eies (Menge und 
Vertheilung des Nahrangsdotters) — Totale Furchung — Blastula, Morala, 

Plakula 

Fast immer') spielen sich gleich nach der Befruchtung die 
ersten Entwicklungsvorgänge ab, welche zur Bildung des Embryos 
fähren. Diese Vorgänge sind für alle thierischen Eier principiell 
die gleichen und bestehen einfach in einer Anzahl gewöhnlich schnell 
aufeinander folgender Zellth eilungen oder wenigstens Kerntheilungen 
mit nachträglicher Sonderung in Zellen. Die spätere Differenzierung 
in Gewebe und Organe wird durch eine Theilung der Eizelle in 
kleinere Stücke, in gleichartige oder mehr oder weniger ungleich- 
artige Zellen vorbereitet. Dieser wichtige Vorgang, auf welchen 
schon in den vorhergehenden Abschnitten mehrmals verwiesen werden 
musste, wird als Furchung des Eies bezeichnet. 

Die Furchung ist, wie schon gesagt, ein bei allen Metazoen 
ohne Ausnahme stattfindender Vorgang; jedoch zeigt er bei ver- 
schiedenen Formen eine sehr verschiedene Physiognomie, und es 
lässt sich ganz durchgängig ein Zusammenhang zwischen 
dem Modus der Furchung und dem Bau des reifen Eies 
nachweisen, namentlich in Bezug auf die Menge und 
die Anordnung des Nahrungsdotters im Ei. Bevor wir 
desshalb zur näheren Betrachtung der verschiedenen Furchnngstypen 
übergehen, muss zunächst die Beschaffenheit und die Vertheilung 
des Nahrungsdotters in Eiern verschiedener Typen näher erörtert 
werden. 

B e r g h , EntwickelungsgeHchichtc. 5 
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Das ganz junge und noch kleine Ei hat im ÄllgemeineD ein 
ähnliches Protoplasma wie andere jugendliehe Zellen, ist also nicht 
durch besonders massenhafte Einlagerungen oder Einlagerungen von 
besonderer Grösse ausge/eichnet : es besteht nur aus Bildungadotter. 
Beim Wachsthum des Eies aber erfolgt die Bildung der passiven, 
ausschliesslich der Ernährung dienenden Substanzen, des Nahrungs- 
dotters, in der Weise, dass (wenigstens gewöhulich) flüssige Nahrungs- 
Btoffe in das Ei eintreten und durch die Thätigkeit der Eizelle selbst 
in geformte Gebilde umgewandelt werden, welche sich im Proto- 
plasma ablagern. Dabei spielt der Kern, das Keimbläschen, eine 
sehr tbätige Rolle: die geformten Theile werden zuerst in der nächsten 
Umgebung desselben ausgeschieden und dann von hier weiter nach 
aussen befördert*). Die Ablagerung des Nabriingsdotters findet in 
den allermeisten Fällen schon im Ovarium statt ; bei vielen Anneliden 
sind aber die Eier noch sehr kteiu, wenn sie In die LeibeshChle 
fallen und erst hier erfolgt die Bildung des Dotters. In den aller- 
meisten Fällen besteht der Nahrungsdotter aus einer ungeheuer 
grossen Anzahl sehr kleiner Körnchen, Kügelchen, Säulchen oder 
PIftttchen, die sich aus Eiweissstofl'en oder aus Gemischen von Ei- 
weissstoüen und Fetten zusammensetzen; nur ausnahmsweise (wie 
im Ei der Knochenfische) bildet der Nahrungsdotter eine grosse 
homogene Eiweissmasse, in welche ein ansehnlicher Oeltropfen ein- 
gelagert sein kann. Wieder in anderen Fällen (bei den Rippen- 
quallen und bei einigen Medusen) scheint der Nahrungsdotter von 
flüssiger oder gallertiger Beschafi'enheit zu sein; er besteht aus 
einer klaren, homogenen Substanz und füllt die Hohlräume aus. 
welche im netz- oder wabenförmigen Bildungsdotter vorhanden sind. 

Was nun die Vertheilung des Nahrungsdotters betrifft, so ist 
in den einfachsten Fällen aktive und passive Substanz, Bildungs- 
dotter und Nahrungsdotter tiberall im ganzen Ei gleichmässig ver- 
mischt; dann ist gewöhnlich eine nur ganz sparsame Menge Nahrungs- 
stoff vorhanden. Es ist dies der Fall bei den meisten Seesternen 
(Fig. 29) und Seeigeln, sowie bei vielen Medusen; in einzelnen 
Fällen können sich doch auch ansehnlichere Mengen Nahrungsstotf 
in gleichmässiger Vertheilung durch das ganze Ei flnderi, so z. B. 
beim Susswasserpolyp (Hydra) und bei einem der iu den noräischen 



d 



Nahrungsdotter. 



67 



Meeren hänügsien Schmirwürmer (Lineus gesserensis). Aber 
dies ist seltener; meistens zeigen sich in Fällen, wo der Nahrungs- 
dotter in reichlicher Menge vorbanden ist, in Beziig auf Vertheilung 
desselben Verschiedenheiten zwischen den verschiedenen Kegionen 
des Eies : eine Region ist reicher, eine andere ärmer an Nahrungs- 
dotter. Als das zunächst liegende Beispiel einer der allerhäufigaten 
Typen der Vertheilung können die Eier unserer gewöhnlichen Frösche 
angeführt werden. Jeder, der sich Froscheier ansieht, wird bald 
bemerken, dasa dieselben zwei gänzlich yerschieden geiUrbte Pole 
haben: einen schwarzen und einen weissen, und dass ein wesentlicher 
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stofflicher Unterschied /wi^icben diesen besteht geht nicht nur ans 
der Farbenverschiedenheit sondern auch aus folgendem Umstände 
hervor: der weisie Pol ist immer naLh unten der schwarze nach 
oben gekehrt, weil jener schwerer ist dreht man das befruchtete 
Ei in seiner SchleimhuUe um sj dasg der sUiwarze Pol nach unten 
sieht, wird ea sieh doch, sobald man es loslässt, schnell wieder um- 
drehen und sich von Neuem mit dem weissen Pol nach unten ein- 
atellen (_auch findet, wenn man das Ei länger an der Schleimhülte 
in der umgekehrten Lage festhält, eine Rotierung, ein Gleiten dei' 
Eizelle innerhalb der Hülle statt, sodass es sich, wenn auch lang- 
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samer, wieder richtig stellt). Merkwürdigerweise dreht sich das un- 
befruchtete Ei viel, viel langsamer um. Der weisse Pol (häufig 
auch der .vegetative" genannt) ist nun eben viel reicher an Nahnings- 
dotter — der hier aus kleinen Plattchen besteht — und ärmer an 
Bildungsdotter, als der schwarze (.animale") Pol; das an diesem 
sich vorfindende Pigment fehlt dagegen am vegetativen Pol. Eine 
derartige Vertheilung des Nahrungsdottevs ist, wie gesagt, ausser- 
ordentlich häufig; namentlich bei vielen Schnecken (Fig. 30) und 
Würmern, sowie beim Neunaugen finden sich ganz ähnliche Ver- 
hältnisse ; in Flg. 30 sieht man, wie die Kügelchen, aus welchen 

Fig. 31. 
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der Nahrungsdotter besteht, am unteren Pol zahlreicher und grösser 
sind. Principiell dieselbe Anordnung treffen wir auch in dem Ei- 
dotter der Vögel : nur ist hier die Region des Nahrungsdotters zu 
einer ganz kolossalen Grösse im Verhältniss zur Region des Blldnngs- 
dotters, der Keimseheibe (Diseus proligerus) angewachsen, 
welche letztere auch hier, weil der leichtere Theil, immer nach oben 
gekehrt ist. Ausserdem findet sich im Vogelei noch eine weitere 
Differenzierung des Nahrungsdotters seibat. indem zwei verschieden 
gefärbte Modifikationen des-selben unterschieden werden können: der 
weisse und der gelbe Dotter (Fig. 31). Der weisse Dotter liegt mit 
seiner Hauptmas.se unterhalb der Keimscheibe; von hier erstreckt sich 
ein Strang weisser Dottersubstanz bis an das Centnim des Eies, wo 
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«r eine bigelßrmige Erweiterung bildet Der gelbe Dotter ist weit 
mächtiger entwickelt und in ziemlich dicken coucentriscIieD Schichten 
angeordnet, welche durch zahlreiche feine, dünne Schichten weissen 
Dotters von einander getrennt sind; ganz nacb aussen findet sich 
«henl'alls noch eine feine Schicht weissen Dotters. Sowohl der gelbe, 
wie der weisse Dotter bestehen übrigens ans gaoz kleinen, aus 
Eiweiss- und Fettsubstanzen gebildeten Kügelchen ; doch sind die- 
jenigen des weissen Dotters etwas verschieden von jenen des gelben. 
In den bisher betrachteten Fällen war in Bezug auf die Ver- 
theiUmg des Nahrungsdottera in den Eiern ein polarer Gegensatz 
vorhanden. Aber es giebt auch Eier, bei weichen die Anordnung 
eine ganz aridere ist : wo gar kein polarer Gegensatz, sondern dagegen 
concentrische Differenzierungen auftreten (im Hühnerei gab es ja 
neben dem polaren Gegensatz auch concentrische Differenzierungen; 
letztere spielen aber in Bezug auf den Modus, nach weichem die 




Entwickelung hier verläuft, keine Rolle). Als Beispiel von con- 
centrischer Anordnung der Bildungs- nnd Nahrungsdotterregionen 
können zunächst die Eier der Insekten und vieler Crustaceen an- 
geführt werden: die dünnere peripherische Suhicht besteht haupt- 
sächlich aus Bildungsdotter, während der aus zahlreichen kleinen 
Kügelchen zusammengesetzte Nahrungsdotter in der gewöhnlich weit 
voluminflseren centralen Parthie des Eies angehäuft ist (Pig. 32). 
Nach Bildung der Bichtungskörperchen verbleibt der Kern entweder 
in der äusseren Bildimgsdotterschicht (Fig. 32 ; das reife Ei ist der 
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Fig 32, 1 ganz ähnlich, bloss ist nur ein Kern vorhanden), oder er 
wandert, begleitet von einer geringen Menge Bildnngsdotter, von 
der Peripherie ins Innere ; letzteres ist häufiger. Im erstereu Falle 
geht die Furchung (Theilung des Kerns) auch in der peripherischen 
Schicht vor sich: im zweiten Falle mitten im Nahrungsdotter. 
Dieses ist auch der Fall bei den Spinnen; hier bildet der Nahrimgs- 
dotter oft zahlreiche Säiikhen, welche vom Centrum gegen die 
Peripherie, wo sich eine Schicht Bildungsdotter findet, ausstrahlen; 
der ganz im Centrum gelegene Theil des Eies besteht jedoch ans 
Bildnngsdotter und enthält den Kern, Die Furchung solcher Eier 
werden wir später genauer besprechen, — Auch in den vorhin 
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erwähnten Fällen, wo der Nahrungsdotter aus einer flüssigen oder 
gallertigen, Vakuolen im Bilduugsdotter ausfüllenden Substanz be- 
steht, ist eine concentrisehe Differenzierung vorhanden; ganz aussen 
findet sich eine ansehnliche, dichte Schicht Bildnngsdotter (Fig. 33), 
Man hat zum . Zweck der Unterscheidung der verschiedenen 
Typen des Baues des Eies und der Vertheilung des Nahrungsdotters 
kurze, einfache Bezeichnungen eingeführt, die in der folgenden Dar- 
stellung benützt werden müssen. Eier, in welchen keine besonders 
ausgebildete Nahrungsdotterregion vorhanden ist, werden alecithal 
genannt {selbst wenn ein ordentlich entwickelter, aber gleichmassig 
vertheilter Nahrungsdotter vorhanden ist). Eier, in welchen in 
Bezug auf die Vertheilung des Nahrungadotters ein polarer Gegen- 
satz herrscht, werden als telolecithal bezeichnet und Eier, deren 
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Nalirungsdotter in dem centralen Thefl anf^ehluft ist, werden 
ceotrolecithal genannt (ob nun der Kera in der äusseren BU- 
dungsdotterachicht oder im Inneren liegt). Es ist immer für das 
Studium der ersten Eiitwicklnngsvorgänge von grösster Bedeutung, 
mit dem Bau des Eies gut vertraut zu sein,' da derselbe jene Vor- 
gänge stark beeinliusst. 

Nachdem wir die verschiedenen Haupttypen der thieri sehen 
Eier erörtert haben, müssen wir nun die verschiedenen Typen der 
ersten Entwicklnngsvorgänge, vor der Hand des Furchnngsprozesses 
betrachten. Zunächst unterscheidet man zwei Haiiptformen der 
Purchun?, von welche jede wiederum in veii^chiedene Untert'ormen 
zertUllt: die totale und die partielle Furch iing; Eier, welche 
einen totalen Furchungspro/.ess diirchmaehen , werden als holo- 
biastische bezeichnet; solche dagegen mit partieller Furchung 
heissen meroblastische. Wie schon der Name angiebt, wird 
durch die totale Furchung die ganze Eizelle in kleinere Zellen 
getheilt: die an der Oberfläche auftretenden Furchen schneiden — 
meistens gleich nach den Kerntheilungen, seltener erst nachträglich 
— durch bis an die innersten Theüe des Eies und erstrecken sich 
um den ganzen Umfang desselben. Bei der partiellen Purchung 
dagegen erreichen die oberflächlichen Furchen nicht den ganzen 
Inhalt, bisweilen auch nicht den ganzen Umfang der Eizelle, es 
furcht sich somit wohl immer nur ein kleinerer Theil derselben ab, 
während der übrige (gr(issere) Theil sich während der Fnrcbnng 
ganz passiv verhält. Im Allgemeinen darf gesagt werden, dass nur 
reichlich mit Nahrungsdottcr ausgestattete Eier die partielle Purchung 
durchmachen und es ist in solchen Fällen immer die Hegion des 
ßildungsdotters, welche sich furcht, während die Region des Nah- 
rungsdotters sich wie eine träge, unthätige Masse verhält. Dagegen 
darf nicht umgekehrt behauptet werden, dass alle sich durch einen 
totalen Furchungsmodus entwickelnden Eier besonders gering mit 
Nahrungsdotter ausgestattet sind; in dieser Hinsicht genügt es vor- 
läufig, auf das Froschei hinzuweisen: dieses ist sehr reichlich mit 
Nahrungsdotter versehen und macht doch eine totale Purchung durch. 
Auf die absolute Grösse des Kies, auf die absolute Quantität des 
NahruDgsdotters kommt es dabei nicht an ; denn das Froschei ist 
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z, B. viel grösser und enthält jedenfalls eine absolut grössere Quantität 
Nahningsdotter, als viele kleine Knochenfiseheier und doch weisen 
diese partielle Fiirchuug auf. Die Thatsachen lassen sich wohl am 
besten so deuten, dass das relative Verhäitnisa der Menge des Bil- 
dungs- und Nahrungsdotters — vielleicht auch die Weise, auf welche 
sie geniicht sind — den Modus des Furchungsprozeases bestimmt : ist 
80 viel Bildungsdotter in der befruchteten Eizelle vorhanden, dass 
er dieselbe ganz beherrschen und zerlegen kann, so wird die Furcbung 
total; überwiegt dagegen der Nahrungsdotter zu sehr, so kann der 
Bildungsdotter nicht seine Macht über den ganzen Umfang der Zelle 
ausüben und es tritt partielle Furchung ein. 

Um nun den Furchungsprozess und die einzelnen Modi desselben 
recht klarzulegen, müssen einige Beispiele vorgeführt werden, und 
es ist dabei am natürlichsten mit der totalen Furchung, mit den 
holo blas tischen Eiern und besonders mit solchen anzufangen, in 
welchen der Nahrungsdotter ganz gleichmässig vertheilt ist; diese 
(alecithalen) Eier bieten nämlich die allereinfachsten, leichtverständ- 
lichsten Verhältnisse dar. In Fig. 34, 1 — 5 sind eine Anzahl 
Stadien der Furchung des schon oben erwähnten Schnurwurms (Lineus 
gesserensis) dargestellt. In 1 sieht man das frisch abgelegte Ei 
mit seinem Keimbläschen (k): in 2 hat es sich in zwei Zellen 
getheilt; in 3 sind durch Theilung derselben vier Zellen entstanden. 
Die zwei ersten Furchen, durch welche diese Furchungszellen oder 
Furch imgsk 11 geln gebildet werden, sind, wie leicht ersichtlich, senk- 
recht zu einander gestellt. Das nächste Stadium ist in Fig. 34, 4 
abgebildet, welche in derselben Weise wie die vorhergehenden 
Figuren orientiert ist. Jede der vier Zellen hat eich, wie man sieht, 
durch eine senkrecht zu den beiden ersten stehende Furche in zwei 
Zellen getheilt; es sind also acht Furchungskugeln vorhanden, von 
welchen jedoch in der Figur (die einen optischen Durchschnitt darstellt) 
nur vier siebtbar sind. Die drei ersten Furchen verlaufen also genau 
senkrecht zu einander; würde man die zwei ersten als Meridional- 
furchen bezeichnen, wäre die dritte eine Aequatorialfurche. In 
Fig. 34, 4 bemerkt man zugleich, dass die Zellen am Centrum nicht 
dicht an einander atossen, sondern dass sich hier ein kleiner Hohl- 
raum befindet (es). Die acht Furchungskugeln theilen sich nun 
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veiter, jede in zweie, so dass ein Stadium von 16 Zellen entsteht; 
diese theilen sich weiter in 32, 64 u. s. w. uod als endliches Re- 
sultat dieser Furchung entsteht die ausserordentlich einfache Em- 
bryonalform, deren schon bei einer früheren Gelegenheit Erwähnung 
geschab: die Blastospbaera oder Blastula, bestehend aus einer 
einfachen Zellschicht (dem Blastoderm oder der primäreo 
Keim haut), die eiuän mit Flüssigkeit erfüllten Hohlraum iim- 
giebt (vergl. 34, 5). Während nämlich die Furchung weiter fort- 
schreitet, weichen die Zellen am Centrum immer weiter auseinander. 




a und Blastospbaera lon Lineus GesBerens 
<AnD. d<ia tc nat. Sir. 6. Zool. Tom. 6|. m Farchangahshle. 



an der OberflächR dagegen schliessen sie sich fest aneinander; in 
dieser Weise wird der schon frühzeitig auftretende Hohlraum (es) 
im Innern stetig vergrössert; dieser Hohlraum wird als Furchungs- 
hoble oder Baer'sche Höhle bezeichnet (nach dem berühmten 
Embryologen Karl Ernst v. Baer, der sie bei dem Frosche! 
entdeckte). 
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In dem vorliegenden und in vielen anderen Fällen entsteht jede 
der ersten Furchen gleichzeitig im ganzen Umkreis des Eies, schreitet 
nicht von einem Pol nach dem anderen fort. Dies ist aher keines- 
wegs immer der Fall. Z. B. hei Hydroiden und Rippenquallen — 
welche letztere übrigens inäquale Furchiing haben — senken sich die 
Furchen von dem einen Pol aus tief in das Ei, resp, in die Furchungs- 
zellen hinein, so dass zuletzt nur eine dünne Brücke an der entgegen- 
gesetzten Seite die beiden Tochterzellen mit einander verbindet (vergl. 
Fig. 35, a^c). Diese Verschiedenheit beruht wohl immer darauf, 
dass die KerntheilungsGgur im ersten Falle etwa central liegt, so 
dass das fädig ausgebildete Protoplasma zu gleicher Zeit auf die 
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ganze Oberfläche emwirken kian im zweiten Falle liegen aber die 
Kemtheilungsfiguren ?iemln.h nahe an der Oberfläche und zwar nach 
der Seite hin, wo die Furche !^lch einsenkt so dass anfangs nur hier 
die Thätigkeit dei f^digen Polsonnen sich geltend machen kann. 

Es ist auch nicht überall der Fall das«! die Zellen, während sie 
diesen Furchungsmodus durchma hen eine entrale Höhlung zwischen 
sich fassen; bisweilen (namentlich bei lerschieilenen Coelenteraten) 
berühren sie sich wlhrend der ganzen Furchung am Centrum und 
es bildet sich also keine Furchungshöble ans; eine derartig solide, 
ans einer einfachen Zeilschicht bestehende Embryonalform wird als 
Morula bezeichnet Endlich kann aus diesem Furchungsmodus 
eine dritte Embrjonalform entstehen welche Plakula genannt 
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wird (Fig. 36): eine zellige, zweischichtige Platte, die dadurch zu 
Stande kommt, dass die Zellen während der Furchung sich dicht ao 
inander schliessen und dass die Anordnung derselben nur nach 
iner Flache stattfindet; hierdurch wird auch keine — oder böchsteus 
ine ganz rudimentäre — Furchungsböhle gebildet. Eine der am 
entwickelten Plakulae findet sich bei einigen Rund- 
warmem (Nematoden).^) 

Diese zuerst geschilderte Art der Purchung wird nun vor Allem 
dadurch charakterisiert, dass die Furchungskugeln zu jedem Zeitpunkt 
der Entwicklung alle ganz gleichartig sind: sie haben fast genau 
dieselbe Grösse und auch dieselbe Beschaflenheit ; wie die Eizelle 
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in ihren verschiedenen Begionen stofllich gleichartig war, so sind 
es auch die Theilprodukte derselben, die Furchungskugeln. Diese 
Art der Furchung wird daher als aeqiial oder als regulär be- 
zeichnet. Während der späteren Jahre hat sich übrigens heraus- 
gestellt, dass sie viel weniger verbreitet ist, als man früher glaubte; 
viele Fälle, die man früher zu diesem Modus rechnete, haben sich näm- 
lich nach genaueren önterauchungen als den folgenden adaequalen 
oder inaequalen Modi angeh<1rig erwiesen, indem kleinere oder 
grössere Unterschiede zwischen den Furchungskugeln auftreten'). Die 
aequale Furchung hat ihre Haupt Verbreitung unter den C'oelenteraten ; 
sie scheint jedoch auch hie und da bei andern Typen vorzukommen, 
gewöhnlich bei Eiern mit sehr geringem Nahrungsdotter; indessen 
haben die als Typus gewählten Nemertineneier doch 'einen relativ 
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ansehnlichen, ans kleinen Kügelclieu bestehenden Dotter. Es komiut 
auch nicht hauptsächlich auf die Masse, sondern auf die Vertheilung 
des Dotters an; es lässt sich behaupten, dass die V'ertlieilting 
des Nahningsdotters int VA gleichmässig sein muss. 
damit die Fnrcbung aequal sein kann. 

Die zweite nnd ansserürdentlicii verbreitete Unterform wird als der 
i n a e q u a t e Modus bezeichnet. Charaliteristisch für diesen Modus ist, 
dass früher oder später zwischen den Purchungskugeln in Bezug auf 
Grösse oder Beschaffenheit oder iu Bezug auf beides Verschiedenheiten 
auftreten, dass sich also schon währead der Furchung eine Andeutung 
der Differenzierung in Keimblätter kenntlich macht. Zwischen diesem 
und dem aequalen Modus ist es fast unmöglich, eine scharfe Grenze 
zu ziehen, weil nämlich die Verschiedenheiten zwischen den Purchungs- 
kugeln in vielen Fällen so geringe sind, dass man nicht recht weiss, 
ob man die Furchung aequal oder inaequal nennen soll. Viele be- 
zeicbnen eine solche Furchung als adaequal. So z.B. bei vielen 
Echinodermen und bei dem einfachsten Wirbelthiere, dem Amphioxus ; 
der Unterschied zwischen den Furchungszellen beruht hier einzig imd 
allein darauf, dass sie an dem einen Pol ein wenig grösser als an 
dem andern Pol sind und dass am Ende des Prozesses die Zellen 
der Blastosphaera an dem einen Pol etwas höher, länglicher sind, 
als an dem anderen (Fig. 56 Aj; ihrer sichtbaren Beschaffenheit 
nach sind sie aber alle fast gleich ; die einen enthalten dieselben relativen 
Mengen Bildimgsdotter und Nahrungsdotter, wie die anderen, wie denn 
auch die Vertheilung der Substanzen im Ei eine gleichmässige war. 

Als Typus einer ganz ausgeprägt inaequalen Furchung lässt 
sich sehr gut das Froschei benützen (Fig. 37, 1 — 10), Schon im 
Vorhergehenden wurde darauf aufmerksam gemacht, dass das Froschei 
eine deutliche polare Diflerenzierung zeigt, einen Gegensatz zwischen 
einem oberen, schwarzen (animalen) Pol und einem unteren, weissen 
(vegetativen) Pol, Die erste Furche stellt sieh nun meridional, 
sie läuft rings um das Ei von dem oberen Pol nach dem unteren 
und theilt das Ei in zwei vollkommen oder fast vollkommen gleiche 
Hälften (2). Die zweite Furche ist auch eine Meridionalfnrche und 
steht genau senkrecht auf der ersten; durch dieselbe werden also 
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die beiden ersten Furchungskugela halbiert, so dasa vier Furchungs- 
kngeln, alle von ganz gleicher Grösse und Beschaffenheit entstehen (3). 
Es verdient hervorgehoben zu werden, dass diese Furchen sich zuerst 
am oberen Pol zeigen und nach dem unteren Po] weiter fortschreiten; 
der Kern und das aktivste Plasma Hegen nämlich ziemlich nahe an 
dem oberen Pol. Nach dem zuletzt erwähnten Stadium ist es nun 
mit der Gleichartigkeit der Zellen vorbei; die dritte Theiiung findet 
nämlich mittels einer Horizoutalfurche statt, welche etwas näher an 
dem schwarzen als an dem weissen Pol liegt: auf diese Art werden 
acht Zellen, vier obere und vier untere gebildet (4), und sowohl 
Grösse als Beschafleoheit dieser und jener ist selbstverständlii-h sehr 
verschieden : die oberen sind kleiner, aussen ganz schwarz und weniger 

Fig. 37. 




reich an Nahrungsdotter; die unteren sind grösser und nur in ihrem 
oberen Theil schwarz, im unteren dagegen weiss und sehr reich an recht 
grossen Nahrungsdotterplättchen. Es entstehen nun neue Furchen, 
sowohl meridionale wie horizontale und sowohl in der oberen, als in 
der unteren Region des Eies; der Prozess schreitet aber in dem 
oberen Theil schneller vorwärts, als in dem unteren, so dass die 
Zellen am oberen Pol fortwährend kleiner bleiben {ö — 10). Anch 
hier entsteht, indem die Zellen während der Furchuug auseinander 
weichen, im Innern eine Höhle, die Baer'sche Höhle, die übrigens 
hier näher am oberen, als am unteren Pol liegt (Fig. 38). Da aber 
ziemlich frühzeitig ausser den schon erwähnten Furchungen auch 
Zelltheilungen in tangentialer Richtung auftreten, begrenzt hier ein 
mehrschichtiges Blastoderm die Furchungshöhle. Die in IHg. 38 
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dargestellte Blastosphaera (vom Triton; die des ^Frosches zeigt 
prinzipiell ganz gleiche Verbäitnisse) weist also ebenso wie schon 
daa ungefiirchte Ei eine verschiedene Ausbildung der zwei Pole auf 
und wird als Amphiblastula bezeichnet, im Gegensatz zu der 
aus der äqualen Furcliung hervorgehenden Archiblastula. deren Zellen 
alle gleich sind. — Neuere Untersuchuogen (von Rom u. A.) haben 
übrigens festgestellt, dass das Ei, die sämmtlichen FurchuDgsstadien 
und die Blastula des Frosches eine deutliche Bilateralität erkennen 
lassen. Diese zeigt sich schon am ungefurcbten Ei, indem das 
schwarze Pigment an der einen Seite weiter als an der anderen nach 
dem vegetativen Pol binabreicht; jene Seite entspricht etwa dem 
späteren Vorderende. 





Diese Art der Furcbung, die wir zunächst beim Frosch vor- 
fanden, ist (besonders in Bezug auf die drei ersten Theilungen) einer 
der am häufigsten vorkommenden Modi. So zeigt die Furchung 
z. B. bei vielen Meeres-Plattwürmern (Polycladen) und bei manchen 
Schnecken {z. B. Planorbis) einen ganz ähnlichen Verlauf: erst 
werden durch zwei Meridionalfurchen vier Furcbungszellen von gleicher 
Grösse und Beschaffenheit gebildet {Fig. 3Ö a — b) und erst darnach 
werden durch eine, die zwei ersten scnkrecbt schneidende Horizontal- 
furche vier grosse, dunkeliörnige, nahrungsdotterreicbe Zellen am 
vegetativen Pol und vier kleinere, hellere, feinkörnige Zellen am 
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aniuialeti Pol abgesondert (Fig. 39 c); auch hier geht als Kesultat 
der Furchung eine Araphiblastula hervor (Fig. 39 d). welche jedoch 
darin vou derjenigen des Frosches abweicht, dass das ßlastoderm 
nur aus einer Zellschicht besteht; oben sind diese Zellen immer 
kleiner und feinkörnig (farblos), unten dagegen grösser und grob- 
tiSrnig (gelblich). — Der inaequale Fiirchungsmodus ist indessen in 
mannigfaltiger Weise variiert, wohl mehr als irgend eine andere 

fig. 39a-d. 



a. 0. kh FnrcbuDgs- 

Furchungsart und wir brauchen nur an eine andere Schnecke, Akera 
bullata (eine Opisthobranchiate) heran zu gehen, um ganK andere 
Verhältnisse anzutreffen (Fig. 40, A — C). Hier theilt sich das Ei 
schon bei der allerersten Furchung in Kwei Zellen von ungleicher 
Grösse und Beschaffenheit (A): die untere ist weit grösser und (so- 
wohl absolut wie relativ) reicher an Nahningsdotter, als die obere; 
in beiden findet sich jedoch etwas Nahrungsdotter (der aus kleinen 
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Eiweiaakügelchen bestefat imd in der, in der Figur scliraffierten 
Region gelegen ist, d. h. in der von den Riclitungskörperchen (r) 
abgekehrten Region). Jede der beiden ersten Furebungskugeln theilt 
sich nun durch eine etwa senkrecht auf der ersten stehende zweite 
Furche in zwei gleiche Hälften, so dass das Stadiuna B entsteht; 
darnach werden (wahrscheinlich von den 7.wei grösseren Furebungs- 
kugeln) zwei kleinere Zellen abgeschnitten, welcbe sich sehr bald 
jede in zweie theilen. so dass nun zwei grosse, zwei mittelgrosse 
und vier kleine Zellen vorhanden sind (Stad. C). Die mittelgrosaen 
und kleinen Zellen vermehren sich nun sehneil und umwachsen nach 
und nach die zwei grossen; diese letzteren verhalten sich aber noch 
lange Zeit sehr passiv, so dass man sie noch bei weit entwickelten, 
rotierenden (wimpernden) Embrj'onen unverändert findet. Noch mehr 
abweichend verhält sich die Furchung bei den Muscheln, bei welchen 
eine grosse Zelle zahlreiche kleinere sprosst und von diesen umwachsen 
wird. — Es kommen, wie gesagt, noch eine Menge anderer Modi- 
fikationen der inaequalen Fnrchung vor, aber als Beispiele müssen die 
eben angeführten genügen. Im Allgemeinen kann behauptet werden, 
dass die inaequale Furchung an die telolecithalen Eier 
gebunden ist; aber wie «ir später sehen werden, haben nicht 
alle telolecithalen Kier die inaequale Fiircbung; einige furchen sich 
partiell (discoidal). *) 

Schon hei dem Froache bilden sich ja, wie erwähnt wurde, die 
ersten Furchen zun&ehst am animalen Pol und verlingern sich von 
da allmählich nach dem vegetativen Pol zu. Es dauert auch sehr 
laiige, bia die Furchen das Ei bis in die innersten Theile durch- 
schneiden; es bilden sich dessbalb neue Furchungssysteme an der 
Oberfläche, bevor noch die früheren Furchen die Zellen ganz von 
einander getrennt haben ; die Furchungszellen bleiben also im Innern 
längere Zeit in Verbindung mit einander. Viel weiter geht dies aber 
bei den Ganoiden (Stör, Lepidosteus), deren Furchung interessant 
ist, insofern sie einen Uebergang zu einer Art der partiellen — der 
discoidalen — Furchung darbietet. Die beistehende Fig. 41, Ä— D 
zeigt drei Stadien der Furchung von Lepidosteus (das letzte in zwei 
verschiedenen Ansichten). Die erste und zweite Furche (A — B) um- 
greifen zunächst gar nicht das ganze Ei, sondern erstrecken sich 
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während einer ziemlich langen Periode nur über ein beschränktes 
Feld ata animalen Pol — das man der Eeimscheibe der discoidal 
gefurchten Eier vergleichen kann — und noch in einem so späten 
Stadium wie C — D ist das ganze Ei nicht durchgefurcht, weder 
nach unten, noch nach innen; dies geschieht erst in noch späteren 
Stadien Bei der im nächsten Stadium folgenden Darstellung der 

Fig. 41 A— D. 





Ä 



B 





C D 

ForchnngsstadieD Ton Lepidosteus nach Balfour and Parker (Philos. Transact. of 
the Royal Soc. 1882). A erstes, B zweites Furchongsstadiom (die punktierte Linie giebt 
die Grenze des Bezirks an, der während der ersten Periode abgefürcht wird). C — D 
weiteres Stadiom, Ton der Seite und Ton unten gesehen (Tier Furchen erstrecken sich weit 

hinab, lassen aber noch den unteren Pol frei). 

discoidalen Furchung wird die Aehnlichkeit mit diesen Verhältnissen 
auffallen. Bei einigen Amphibien (Alytes, Caecilien) sind ähnliche 
Verhältnisse wie bei den Ganoiden vorhanden. 

Eine sehr eigenthümliche Art der Furchung findet sich bei 
einigen Plattwürmern des Süsswassers (den Tricladen). Die sehr 
kleinen Eier werden hier in Cocons abgelegt und als NahrungsstoflF 

Bergh, Entwickelungsgeschicbte. 5 
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werdeu ihnen anstatt ungeformteu Eiweisses zahlreiche, in be- 
sonderen Orgauen — Dotterstöcken — gebildete Dotterzellen mit- 
gegeben, Die Furchung des Eies ist total und wie es scheint äqual; 
was sie aber von allen bis jetzt besprochenen Furchuugsmodi unter- 
scheidet, ist folgender Umstand. Die Furch ungszellen bleiben näm- 
lich nicht in festem Verband mit einander, sondern entfernen sich 
von einander und geberden sich als Wanderzellen, Jedes Ei ist von einer 





Zwei Stadien ans der FurcliuDf lon Dendrocoelnoi lacteam nach V. Hallei ( 
ds Ift s«. d. Kienan de l.iilv. Sit. i. Tom. 16). A Stadlnm mit 4 Purchnngsienea (ft), 
Gruppe von Dattanellen (di) ungebeiii die I otterkDrner lind nur In einar Zella 
eingeiaiatanet. Um die Farchunguellea sind dl» Dott«nellen in eine Uuae Terscbmolien. 
B Sdlllitt durch ein Stulium mit 30 Zellen (im Schnitt liod S lichtbAr). Die Dotter- 
teUea und ^nilicb veraehmolzen und Mideii oiue feiukUmiire, Tskuollge Masse (die Struktur 
iBt nur rechts ange^bun). a Kuni einer DutWrzeDe. 
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Gruppe von Dotterzellen fest umschlossen und iu dieser wandern 
nun die Furchungszellen herum, indem sie anfangen die Dotterzellen 
zu resorbieren (vergl. Fig. 42, A — B), Erst später finden sie sieh 
wieder zusammen und treten in festen Verband mit einander, um 
den Embrj"o herzustellen. 

Ein merkwürdiges Verbalten finden wir endlieh hei der Furcbung 
der Salpeo. Hier sollen sich nach den Angaben der Autoren 
Follikelzellen von den Wandungen der weiblichen Geschlechtsorgane 
iosldsen und zwischen die Fnrchungszellen eindringen, sodass diese 
von einander getrennt werden. Die Follikelzellen gehen wahrschein- 
lich später zu Grunde. 



Anmerkungen 

1) Bei den Fledermäusen, bei welchen die Beg&ttung im Spatherbste statt- 
findet, die Entwickelung aber erst im Frflhjahr beginnt, lösen akh die Eier 
häofig- mitten im Winter vom Ovitrium ab und werden befruchtet; merkvrOrdiger 
Weise icheint aber in diesem Falle eine iJUifcere. bis niehnDonatliche Pause ein- 
lutreten. bevor die Furcbung anßngt. Vergl. E. van Beneden und Juün, 
Arch. de Biol. Tom. L — Bei »erscbiedenen anderen Tbieren kann nach der 
Furchang eine Pause eintreten, wdoss die Xeimblutterbildnng und die Bildung 
des Embrfoa erat nacli längerer Buhezeit beginnt; dabei Terscbniehen oft die 
Furch DD gsfcugeln zu einer gemeinaaroen. vielkernigen PlasniamiiBae. So bei 
vielen niederen Krebsthieren ; unter den Säugethieren findet Äehnlicbes bei den 
Hirschen statt : die Begattung, Befrachtung und Furchung geht im Spätsommer 
Tor sich, die weitere Eutwickelung aber erat im December. Auch scheint wenigstens 
bei einigen Bjdra-Arten eine derartige Pause einzutreten. 

>) Bei «erschiedenen Tbieren entsteht während des Wachathams des Eies 
ein eigen Ihümlicbe» Gebilde, der sogen. Dotterkern (z. B. sehr deutlich bei 
Spinnen), welchem man frülier eine Bolle bei der Dott^rbildung taertbeilte. 
Die Bedeutung dieses Gebildes ist in vielen Fällen sehr unsicher; doch scheint 
für einige FUle die Deutung desselben als einer Attraktion ssphlre liemlich 
sicher. Vergl. Balbiani, Journ. de l'anat. et de la pbfs. Tom. 29, 1693. — 
Meves, Arcb. (. mikr. Anat. Bd. 44. 1894. 

^ Die Nematoden haben übrigens keine aequole Furchnng, sondern die 
Zellen differenzieren sich bei ihnen frUbieitig. 

*) Es giebt Autoren, welche die Eiistenx einer aequalen Forchung Über- 
haupt in Abrede stellen wollen, indem sie immer kleine Verschiedenheiten 
iwiacben den Furchungskugeln und eine Delation der einzelnen Eiregionen cu 
den spateren Kdrperregionen annehmen. Es ist gewiss, dasa solche Belationen 
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in vielen Fällen nirklich existieren, und es ist andererseits sicher, iliss vielu 
froher als nequal beachricbenc Furehungen in der That adaequal oder inneqnal 
verlanfen ; aber es scheinen mir doch nicht genOgende Grflnde daföi vona- 
liegen, die aeqnale Fnrchung Oberbanpt ausznstreichen. Namentlich bei vielen 
Coelenteraten kann ihre Existenz kaum hezweifelt werden. 

*) Wenn bei der inaeijnalen Farchnng die vier kleineren Fnrchiingsiellen 
des 8. Stadiums gerade über den vier grösseren stehen, ist eine solche Furchnng 
eine „radiale"; werden die kleineren gleirhzeitig mit ihrer Bildung oder bald 
darnach in die Zwischenräame zwischen die grOsaerea versenkt [z. B. bei Fla- 
norbie). so nennt loan die Furchnng eine „spiralige". Endlich giebt es Thiere, 
bei welchen die ersten Forchungen schon bilateral sind, indem an den Ver- 



Fig. 43 4— D. 




CD 




A bolobliatisdiea Ei kurz nach der eiBt«a Farcbane: B etiraa spätere Fbase (die FurcbuDgV 

Iniiroli' Fbttten sich gegan einander nb). C Vierzelliges Stadium, von einem Pol aua |e- 

uhen. D Zwei aneinander grenzende FnrcbungskDg^bi ran ungleicber Grösse (Schema). 
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BChiedenbeiten der ersten Fnrchnngszellen schon in den allerersten Stadien ein 
vom und hinten, oben und unten, rechts und links unterschieden werden kann. 
Weiteres darüber wird in einem folgenden Kapitel gesagt werden, 

8) Die gegenseitigen Begrenz ungsflächen der Furchnngazellen bieten ge- 
wisse Eigen thümlichkeiten dar. So liegen gleich grosse nnd gleich beschaffene 
Forchnngakngeln anfangs nach der Theilung neben einander wie gleichmässig 
eif&rtnigc KSrper und berflliren sich demgemasa in möglichst geringer Aas- 
dehnnng (Pig. 43, A); es macht den Eindruck, als ob sie sich gegenseitig ab- 
stiessen. Nach und nach wird aber ihre Beruh rungsHäche eine viel grilsaere, 
als ob sie sich gegenseitig onzOgen ; sie platten sich gegen einander ab (Fig. 43 B); 
Dies ist namentlich an dem zwei- ond vierzelligen Stadium sehr deutlich. Wenn 
vier gleich grosse und gleich beschaffene Furchungskugeln sich gegen einander 
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abplatten, so geschieht es in der Weise, dass sie nicht längs einer Linie, son- 
dern meistens längs einer planen Fläche aneinander grenzen ; demgemäss stossen 
nicht alle yier Zellen zusammen, sondern nur drei derselben grenzen an ein- 
ander (Fig. 43 C); es existieren auch andere, kompliziertere Anordnungen, aber 
längs einer Linie stossen die vier Zellen wahrscheinlich nie zusammen. Ist ein 
GrGssenunterschied zwischen zwei Zellen von gleicher Beschaffenheit vorhanden, 
«0 ist ihre Begrenzungsiiäche nicht wie in den vorhergehenden Fällen eine 
plane, sondern eine krumme, in der Weise, dass die kleinere Zelle eine konvexe 
Oberfläche hat, während die grössere Zelle, dort wo sie an die kleinere angrenzt, 
«ine Konkavität zur Aufnahme derselben aufweist (Fig. 43 D). Die freien 
Flächen der Zellen sind immer abgerundet. All dieses beruht auf einfachen 
physikalischen Verhältnissen: an Seifenschaum lässt sich ganz Aehnliches kon- 
statieren. — VergL Chabry, Joum. de Fanat. et de la phys. Tom. 23, 1887. 
In neuester Zeit hat Boux nachgewiesen, dass isolierte, aber einander 
sehr nahe liegende Furchungskugeln eine gegenseitige Anziehung ausüben und 
sich einander bis zur Berührung nähern (diese Erscheinung wurde von dem ge- 
nannten Forscher als Cytotropismus bezeichnet). Vergl. W. Boux, Arch. 
f. Entwicklungsmechanik d. Organismen, Bd. I, 1, 1894. 



VI 

Die partielle Furchung — Vertheiluiig der Furchungstypen im Thierreich — 
Bemerkungen über die Mechanik der Furchung und Zelltheilung 

Die zweite Hauptform des Furchungsprozesses, die partielle 
Furchung, wird ja dadurch charakterisiert, dass nicht das ganze Ei, 
sondern nur ein Theil desselben und zwar gewöhnlich ein kleinerer 
Theil während der früheren Entwicklungsperiode in Zellen zerlegt wird. 
Auch bei der partiellen Furchung können wir zwei verschiedene Modi 
unterscheiden, unter welchen sie auftreten kann, nämlich die super- 
ficiale und die discoidale Furchung, und wir müssen jeder der- 
selben eine gesonderte Betrachtung widmen. 

Die superficiale Furchung kommt hauptsächlich bei der 
Reihe der Arthropoden vor und ist hier der dominierende Furchungs- 
modus, wenn auch neben ihr verschiedene andere Modi vorkommen. 
Sie scheint auf die centrolecithalen Eier beschränkt zu sein. Bei 
diesen ist ja der Nahrungsdotter im Innern angehäuft, während sich 
überall an der Oberfläche eine mehr oder weniger dünne Schicht 
Bildungsdotter ausbreitet. Der Kern kann entweder in der ober- 
flächlichen Schicht oder, von einer geringen Menge Bildungsdotter 
umgeben, tief in den Nahrungsdotter versenkt liegen. In beiden 
Fällen beobachtet man während der ersten Periode der Entwicklung 
an der Oberfläche gar keine Furchen, keine Abgrenzung in Zellen; 
wird indessen das Ei genauer studiert, so erkennt man, dass der 
Kern sich erst in zwei Kerne zerlegt, dann diese in vier, diese 
wiederum in acht u. s. w. (Fig. 44, 1, 2, 3). Erst wenn die Kerne 
sich auf eine ansehnliche Zahl vermehrt haben (immer nahe an der 
Oberfläche des Eies liegend), treten auf einmal eine grosse Anzahl 
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Furchen auf, durch welche um jeden Kern eine Zelle gegen ihre 
Nachbarinnen abgegrenzt wird (Fig. 44, 4). Lagen die Kerne an- 
fangs in den Nahrungsdotter versenkt, so rücken sie zum grössten 
Theile, bevor noch die äussere Furchuug beginnt, an die Oberfläche ; 
erst wenn sie dicht an die Oberfläche gelangt sind, geht die äussere 
Fiirchnng an. In beiden Fällen schneiden die Furchen aber keines- 
wegs durch bis an die innersten Theile des Eies, sondern werden 
eine kurze Strecke innerhalb der Oherftäche, etwa dort, wo Bildungs- 
und Nahruügsdotterrcgion an einander grenzen, undeutlich. Als 
Resultat der Furchung entsteht also hier eine einlache Zellschieht 
(das Blastoderni), welche gewöhnlich ohne scharfe Greuie in den 
ungefurchten Nahrungsdotter übergeht; wie leicht ersichtlich, ist 




eine solche Embryonalform nur als eine modifizierte Blastosphaera 
anzusehen, welche im Wesentlichen nur dadurch von den aus holo- 
blastischen Eiern entstandenen abweicht, dass im Innern keine 
Furch ungshöhle, aber an deren Stelle eine ungefurchte Nahrungs- 
dottermasse vorhanden ist. Erst zu einem viel späteren Zeitpunkt 
grenzen sich die Blastodermzellen schärfer gegen die von ihnen um- 
schlossene Dottermasse ab. In der letzteren treten meiätens auch 
anfangs freie Kerne auf, die entweder — falls die Kerne von Be- 
ginn an drinnen lagen — hier zurückgeblieben sind oder — falls 
sie anlangs oberflächlich lagen — von dort eingewandert sind. In 
späteren Entwicklungsstadien grenzt sich dann meistens der Dotter 
um dieselben in Zellen ab {„die sekundäre Dotterfnrchung'). 
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Bisweilen tritt die superficiale Furchung unter einer etwas ver- 
schiedenen Physiognomie auf, so z. B. an den kleinen Somoiereiern 
der Cladoceren. Hier sind nämlich die ersten Kerutheilungen gleich 
VOD oberflächlichen Furchen begleitet, sodass diese Eier, wenn nicht 
genau beobachtet wird, für holoblastische gehalten werden kfinnen: 
indessen erreichen doch die Furchen auch hier nicht die inneren 
Theile des Eies, sondern hier findet sich eine kleine ungeftirchte 
Nahrungsdottermasse. 

Eine sehr eigenthümliche Physiognomie zeigt die superficiale 
Furchung bei einigen Spinnen (Fig. 45 A.— F). Bei diesen liegt 

Fig. iö A-F. 




Fnrcbi'ne itn Pias i> n r Sgi one (1 hiJ od romiia limbBtng) nkdi H. Lad* ig aus 

CUua (Lei b d Zool ) Id den Slkdlen A— C stud k«lne oberflAohlichea Fnrcben dcbtbat: 

In F arecbeint äw Spaltung in i»e1 Schiuhteti. 

der Kein de« kugelrunden Eies mit dem aktivsten Theil des Bildungs- 
dotters ganz central und um denselben ist der Nahrungsdotter als 
eine Rosette \on Sanlohtn angeordnet; ganz peripherisch findet sich 
wiederum eme Schicht BilduQgsdotter. Dnrch die Furcbung wird 
nun nicht nur der Kern mit dem aktiven Plasma, sondern aucli die 
Nahrungsdotterrosette in zwei gleiche Theile zerlegt (A, starker 
vergrössert in B) ; diese theilen sich dann weiter in vier, acht Theile 
n. a. w. und das am meisten in die Äugen Springende bei diesen 
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Vorgängen ist eben die Sonderung des Nahrungsdotters in immer 
kleinere und zahlreichere Rosetten (C); aber äussere Furchen treten 
erst zu einem späteren Zeitpunkt auf. Erst nachdem die innere 
Furehung so weit vorgesehritteu ist, dass 32 Rosetten, jede mit . 
ihrem Bildungsdotter und Kern, vorbanden sind, grenzen sich die 
Zellen schärfer gegen einander ah und es treten Fiirclieii auf (D), 
Später sammelt sich der Bildiitigsdotter (mit den Kernen) an der 
Aiissenseite, der Nahruugsdotter an der Innenseite dieser Furchungs- 
zellen an und es findet nun eine tangentiale Thellung statt, durch 
welche eine äussere Schicht Blaatodermzellen von einer inneren Schicht 
Dotterpyramiden abgegrenzt wird; während dessen sind die Zellen 
auch am Centrum aus einander gewichen, sodass hier eine Furchungs- 
höhle zu Stande kommt (F. ein seltener Fall bei dem superficialen 
Furchungsmodus). Die Dotterpyramiden scheinen wenigstens bei 
einigen Arten keine Kerne zu enthalten, also nicht Zellen zu sein ; 
in diesem Fall wandern später vom Blastoderm Zellen hinein (Dotter- 
zellen), um den Dotter zu resorbieren. Bei anderen Arten sollen aber 
vor dem Eintritt der tangentialen Zelltheilungen Kerntheilungen 
stattgefimden haben, sodass die Dotterpyramiden hier kernhaltige 
Zellen wären; doch dürlte dieses in Zweifel zu ziehen sein. 

Was nun die superficiale Furcbung vor Allem charakterisiert, 
ist Folgendes: es bleibt bei derselben ein Reat von uuge- 
fiirchtem Nabrungsdotter im Innern des Eies znrGck; 
die oberflächlichen Furchen schneiden nicht ganz durch. 
Gewöhnlich treten die Furchen erst auf, wenn eine grössere Anzahl 
von Kernen gebildet ist; doch können auch die ersten Kerntheilungen 
von oberflächlichen Furchen begleitet sein (Clatloceren), Der unge- 
furchte Dotter kann sich später in Zellen zerlegen (Prozess der 
sekundären Dotterfttrchung) , aber dann erst nach Beendigung des 
eigentlichen Purchungsprozesses, 



Bei dem superficialen Furchungsmodus wird schliesslich die 
ganze Oberfläche des Eies gefurcht, in Zellen getheilt. Es giebt 
indessen auch Eier, die eine noch weiter fortgeschrittene Difi'erenzie- 
rung aufweisen: bei denen nur ein kleiner Bezirk der Oberfläche 
den Furchungsprozess durchmacht. Dieser Modus wird als dis- 
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coidale Furchung bezeichnet und die denselben aufweisenden 
Eier sind sämmtlich telolecithal; oft ist die Bildungsdotterregion 
ausserordentlich klein im Yerhältniss zum Nahrungsdotter; so war 
. ja beispielsweise die Keimschicht oder Keimscheibe des Hühnereies von 
ganz unbedeutender Grösse im Yerhältniss zum (weissen und gelben) 
Nahrungsdotter (Fig. 31, wo die Keimscheibe noch zu gross dargestellt 



Fig. 46 A-C. 






Drei Furchungsstadien des Hühnereies nach KöIIiker (Entwickluugsgeschichte. 2. Aafl.). 
A Auftreten der ersten, B der zweiten Furche, C spftt^^res Stadium mit grossen Kand- 

zellen und kleineren centralen Zellen. 



ist). Als Beispiel diene die Furchung des Hühnereies ; der einzige hier 
sich furchende Theil ist ja die Keimscheibe (der BiMungsdotter). 
In Fig. 4G A— C und Fig. 47 sind vier Stadien der Furchung von 
der Fläche dargestellt, in Fig. 48 zwei Durchnitte der Keimscheibe 
in verschiedenen Stadien. Schon die erste Furche liegt etwas ex- 
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ceDtrisch in der Scheibe nnd ebenso die zweite; wenn man sie sich 
am das ganze Ei herum verlllngert denkt, wären es etwa Meridional- 
farchen, indem sie nngefähr von dem einen Pol nach dem anderen 
verlaufen würden. Später (in C und Fig. 47) sind neue Furchen- 
Bjsteme liinzu gekommen, die demgemäss zum Theil Horizontalfurclien 
genannt werden müssen. Durch dieselben werden kleinere Binnenzellen 
(entsprechend den kleineren Zellen am animalen Pol des Froscheies) 



Späteres FurchUDKSSt&diuni d(s HlibnereioB nach Kfllliker (a. a. 0.) mit zahlreichsD 
ZeHeR Dod SagmoDten. Di« punktierte Linie deutet die Grenze des ceatralea, taellea 
Feldes an, welches dei unterliegpnden FurcbuDgahahlo seine Durchsichtigkeit lerdankt. 

und grössere Randzellen (Segmente) von einander abgeschnitten. In 
dieser Weise wird zunächst eine einfache Zellscbieht in der Eeim- 
seheibe gebildet und sind die äusseren Zellen viel grosser; indem 
nun zugleich die ersten Furchen escentrisch lagen und diese Ei- 
centricität auch in den späteren Stadien weiter geführt wird, erfolgt 
eine bedeutende Ungleichheit der Grösse; die Binnenzellen und Seg- 
mente (Randzellen) sind an der einen Seite bedeutend grösser, als 
an der anderen und zwar bat dieses Verhältniss eine bestimmte Ke- 
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lation zu der späteren Orientierung des Embryos, da, wie die ausge- 
zeichneten UnterauchungeD von Duväl ergeben haben, die Region 
der grösseren Zellen dem späteren Vordereude entspricht. Die ersten 
Systeme der Furchungszellen sind gar nicht scharf von dem unter- 
liegenden weissen Dotter abgegrenzt; in späteren Stadien sind die 
centralen Zellen scharf gesondert, während die grossen Randzellen 
noch in den weissen Dotter ohne scharfe Grenze übergehen (Fig. 48 A). 

Big. 48 A, B. 
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1 der BUdung der Keimäuheihe am VoRelei (senkredil« Durchüclmitte) 
1. d, Bc. n»t, Sir. e, Zool. Tom. 18). R Votderonde, p HinterandB, ~ ' 
ile, u UrdanohOble (SubgormitulhOhle). wd weisser, gd p^lber Dotter. 



Dabei bildet sich unterhalb der centralen Zellen eine kleine Höhle 
aus (es), welche der Furchuugshöhle der holoblastischen Eier ent- 
spricht. Schon frühzeitig haben auch Theilungen in tangentialer 
Richtung stattgefunden und während der obere Kern in einer Fur- 
chungszelle bleibt, kommt der untere in den ungefurchten Dotter 
zu liegen'). Solche freie Kerne im Dotter sind sowohl in Fig. 48 A 
wie B Hichtbar. Und in den späteren Furchungsstadien findet nun 
eine lebhafte Äbfurchung vom Dotter um diese Kerne statt (Fig. 48 A), 
wodurch bald der Keim mehrschichtig wird (Fig. 48 B); zugleich 
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wird dadurch die Furebiingshöhle verdrängt; die Höhle, die man in 
Fig. 48 B unterhalb der Keimschicht sieht tind die hinten offen ist, 
ist eine neugebildete Höhle, die Subgerminalhöhle oder die Ürdarni- 
höhle ; während jene zwischen dem späteren äusseren Keimblatt 
(Ektoderm) und dem sich abfurchenden weissen Dotter lag, liegt 
diese zwischen dem späteren inneren Keimblatt (Entoderm) und 
dem weissen Dotter. — In den meisten Fällen der discoidalen 
Furchung sind solche freie Kerne im Dotter vorhanden, welche bei 
der Resorption desselben wahrscheinlich eine Rolle zu spielen haben; 
bei den ebenfalls typische discoidale Furchung aufweisenden Tinten- 
fischen entstehen aber gar keine solchen freien Kerne oder Dotterzellen. 
Das Charakteristische für die discoidale Furchung ist somit, 
dass nur eine kleine Scheibe am oberen (animalen) Pole des Eies 
an dem Furcbungsprocess betheiligt ist, während die grosse Nahrungs- 
dotterkugel sich fast rollkommen passiv verhält (nur in späteren 
Stadien kann an dem obersten Theil desselben eine Äbfurcbung statt- 
finden). Da der Bildungsdotter ursprünglich so klein ist, muss es 
ja viel Zeit in Anspruch nehmen, bis er den Nahrungsdotter um- 
wachsen und sich einverleiben kann und da es für jeden Organismus 
{von einzelnen durch ganz besondere äussere Verhältnisse bedingten 
Fällen abgesehen) von Vortheil ist , seine Embryonaleutwicklung 
schnell durchmachen zu kennen, so werden die Keimblätter und dio 
wichtigsten Organe angelegt, lange bevor noch das Blastoderm den 
Dotter umwachsen hat^). 



Nachdem die Analyse der einzelnen Hauptarten der Furchung 
zu Ende geführt ist, geben wir ein übersichtliches Schema über die 
Relationen zwischen den verschiedenen im Vorhergehenden erwähnten 
Eitypen und den Hanptarten und Unterarten der Furchung: 
Alerithaie Eier Teloleeithale Eier Centroleeithale EierS) 
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Es bleibt uns noch übrig, die Vertheilung der verscliiedeuen 
Furch ungstypen in den Hauptgriippen der Thiere zu untersuchen. 
Was zunächst die aequale Furchung betrifft, so findet sie sich 
hauptsächlich unter den Coelenteraten (Hydroiden und Medusen) 
verbreitet, seltener kommt sie bei den höheren Thieren vor; doch 
findet sie sieh wahrscheinlich bei einigen Süsswasser-Plattwürmem 
(Tricladen) und bei Schnurwürmern {L i u e u s), auch bei einigen 
Grustaceen (z. B. Branchiptis). Die adaequale und die in- 
aequale Furchung treten auch bei vielen Coelenteraten (inaequal 
z. B. hei Rippenquallen) auf; ausgeprägt inaequal ist die Furchung 
bei den Spongien, vielen Würmern (Meeres-Planarien, Anneliden) 
Sehnecken, Muscheln, Pycnogoniden, einigen Krebsen (z. B. Cirripedien), 
ferner hei den Keunangen, Ceratodus, den Amphibien und den Säuge- 
thieren; adaequale Furchung zeigen die Eier des Araphioxua und 
der Echinodermen. Der discoidale Modus ist hauptsächlich ver- 
breitet unter den Wirbelthieren : er kommt hier vor bei Haien und 
Rochen, bei Knochenfischen, bei Reptilien, Vögeln und wahrschein- 
lich bei Monotremen, deren Eier, abweichend von allen anderen 
Säugethieroiem, gross und reich an Nabrungsdotter sind. Unter den 
Wirbellosen tritt die discoidale Furchung hie und da auf. so 
vor Allem bei den Tintentischen, dann bei den Skorpionen, einigen 
Krebsen (Oniscus, Mysis, Cuma) und bei den Feuerwalzen 
(PyroBoma). Die superficiale Furehung endlich beschränkt 
sieh fast ganz auf die Arthropoden (Insekten, Krebsen, Myriopoden, 
Spinnen), dominiert hier aber vollständig; sie ist hier die typische 
Furehungsart geworden. Bei einigen Korallenthieren (namentlich 
Clavularia) findet sich ein Anlauf zu einer superficialen Furchung. 
indem die ersten Furchen nur sehr seieht sind; erst im Ijtadium 
von 16 Zellen werden diese ganz von einander getrennt. Endlich 
wurde die superficiale Furchung kürzlich unter den Echinodermen 
(bei Cucumaria glaeialia) von Th. Mortensen entdeckt. 



Schon während der Furchung findet ein energischer Stofi'wechsel 
statt: die inaktiven Stoffe, namentlich der Nahrungsdotter, fangen 
schon an verbraucht zu werden, zu Gunsten der aktiven Stoffe 
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(EernsubstanzeD, CeDtroaomen und Bildungsdotter). Es wird dies 
sehr deutlich, weon man die Masse dieser Stoffe in eioem späten 
Furcbungsstadium mit derjenigen in der reifen und befnichteten. 
nngel'urcht^n Eizelle vergleicht. Namentlich kann an dem durch 
Färbungen so deutlich werdenden Chromatin leicht nachgewiesen 
■werden, dass seine Masse während des Furchimgsprozesses sehr stark 
zugenommen hat. 



Die Forächangen der neueren Zeit haben sich energisch der 
Frage zngewandt: welche Momente sind für die Richtung und 
Aufeinanderfolge der Purchungen des thieriscben Eies (sowie der 
ZelltbeiluDgen überhaupt) massgebend;' Die experimentelle ünter- 
snchung dieser Frage wurde von Pflüger inauguriert; er wies nach, 
dass, wenn man Froscbeier in eine Zwangslage bringt, dermassen, 
dass der obere Pol nicht gerade nach oben, der imtere nicht gerade 
nach unten sieht, die Eiachso also nicht gerade lothrecht steht, sie 
6ich doch in der Weise theileu; dass die beiden ersten Furchen loth- 
recht stehen. Pflflger zog hieraus den Schluss, dass die Schwere 
den Verlauf der Furchung beherrsche und hielt diesen Schluss einer 
starken Generalisation fähig. Dass der Satz eine starke Generalisation 
nicht verträgt, wurde bald nachgewiesen, indem 0. Hertwig her- 
vorhob, dass z. B. an den Eiern der Echinodermen die ersten Furchen 
alle möglichen Stellungen annehmen können: lothrecht, wagerecht 
mid schräg. Auch zeigte R o u x , dass ein langsames Centrifugieren 
der Froscheier in einem vertikalen Plan die Schwere aufhebt, ohne 
selbst einstellend auf die Eier zu wirken; dennoch gehen die Thei- 
Inngen in normaler Weise vor sich, ünil dass die Schwere über- 
haupt keinen unmittelbaren EinSuss auf die Eier ausübt, wird 
nicht nur hierdurch, sondern auch aus anderen Gründen wahrscheinlich ; 
vielmehr muss der Einfluss der Schwere auf die Tbeilung des Frosch- 
Eies als ein mittelbarer, indirekter angesehen werden. Das Auf- 
treten der ersten Furchen ist nämlich von der Lage des Kerns und 
des ihn umgebenden, aktiven Theils des Plasmas direkt abhängig: 
im normal gestellten Ei liegen diese Theile nur wenig unterhalb 
des oberen, schwar/en Pols und desshalb gehen von hier die ersten 
Furchen aus (vergl. damit, was im vorigen Kapitel über die ein- 
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aeitige Fiirehung bei MediiseD und Rippenquallen gesagt wurdel. 
Der Kern und das umliegende aktive Plasma sind nun die spezifisch 
leichtesten Theile des Frosoheies; desshalb liegen sie bei normaler 
Stellung des Eies dicht am oberen Pol und desshaib verschiebt sich, 
wie Born nachwies, bei Steltuugsänderungen der Eiachse die An- 
ordnung in der Weise, dass der Kern (mit Umgebung) den Pol der 
schwarzen Hemisphäre verläsat und dem nun zuoberst gelegenen 
Punkte des Eies zustrebt (vergl. hierzu Fig. 49.) Wenn er an 
passender Stelle angelangt ist, folgt aus dieser seiner neuen Lage, 
dass die ersten Furchen auch hier lothrecht stehen, aber desshaib 
keine Beziehung zu der Eiachae (der Linie vom schwarzen zum 

FiR. 4!l. 




Schema eines in Zvangslngc gebitcbten t«]ol«uitbalen Eies, o oberer, u unterer Pol: die 

Linie, welche sie Toibindet. ist die Eiue. n Kern : der Pfeil deutet an, nie et die Eiue 

rerltsst, nm DSRh dem nberea Theil des Eies sich zu benenn. 



I Pol) ZU haben brauchen. In dieser Weise ist also die 
Wirkung der Schwere auf die Furchung solcher Eier zu verstehen: 
als eine indirekte, mittelbare Beeinfitissung; der direkt bestimmende 
Faktor ist die Lage des Kerns und seiner aktiv-plasmatischen Um- 
gebung. Und eine solche indirekte Einwirkung der Schwere lässt 
sich nur an solchen telolecithalen Eiern nachweisen, in welchen die 
Verschiedenheit des spezifischen Gewichts der Bestandtheile genügend 
gross ist, um eine konstante obere Lage des Kerns zu veranlassen. 
Die Centrifugalkraft wirkt auf solche Eier in entsprechender Weise, 
wie die Schwere: wird genögend schnell centrifugiert, so stellen 
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sieh die Eier senkrecht auf die Achse, uei welche die Bewegung 
stattfiodet, ein. 

Höchst interessaot sind auch die Versuche, welche angestellt 
wurden, nm den Einfluss des Druckes in eiuer bestimmten Richtung 
auf die Theiluns,' der Eier zu iintersur,hen. Wird z. B. ein Froschei 
zwischen zwei Glasplatten gedruckt, so dass es sich allplattet, so 
stellt sich die erste Kerntheilungsfigur immer parallel zur Ebene 
der Platten und die erste Furche bildet sieh senkrecht auf diese 
Ebeoe (meistens zugleich lothrecht auf die Erdoberfläche) ; die zweite 
Furche bildet sich aber, falls die Eier mit der Eiachse parallel zu 
der Ebene der {vertikal gestellten) Platten eingeklemmt sind, in 
horizontaler Richtung. Hier ist also der Einfluss der Schwere durch 
die Einführung eines anderen Paktors aufgehoben; die ersten zwei 
furchen werden durch die Richtung des Druckes bestimmt. Ebenso 
kann durch Einsaugen der Eier in vertikal gestellte Glasröhrcheu 
eine grössere oder geringere Abweichung der ersten Furche von der 
lothrei'hten Stellung erzielt werden; bisweilen tritt sie hier fast 
horizontal auf. 

Die eben angeführten Thatsachen, sowie die Thatsachen der 
normalen Furchung des Froscheies hat Pflüger dann durch sein 
.Princip des gleichen Widerstandes* und ,Princip des kleinsten 
Widerstandes" zu erklären versucht. Wenn die Kernspindeln bei 
den ersten Theilungen des Froscheies sich unter normalen Verhält- 
nissen horizontal stellen, so sollte das eine Folge davon sein, dass 
der Kern, wenn er sich zur Spindel streckt, nur in dieser Richtung 
überall den gleichen Widerstand findet; dass die Kernspindeln sich 
bei der dritten Fui'chung vertikal stellen, wäre dagegen eine Folge 
des Princips des kleinsten Widerstandes, indem der Druck von den 
Nachbarzellen jetzt der Streckung der Kernspindel den grössten 
Widerstand entgegensetzt, önd wenn das unter einem in einer 
bestimmten Richtung wirkenden Druck befindliche Ei sich in der 
Richtung de.s Diiickes theilt. so sollte das seinen Grund haben darin, 
dass die Kemspindel sich nach der Richtung ausbildet, in welcher 
sie den geringsten Widerstand findet. Später hat Braem näher 
auszuführen versucht, wie diese zwei Principien des gleichen und 
des kleinsten Widerstandes sich gegenseitig unterstützen oder be- 

Bergh. tutwIckalungHgeBublrlilE. 7 
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kämpfen und dadurch die Erscheinungen der Furcbung bedingen. 
Allein diene PriBzipien reichen bei Weitem nicht aus, um die über- 
grosse Mannigtältigteit der Furchungserscheiuuagen zu erklären, ja 
sie Verstössen hie und da gegen die Thatsadien derselben. — Etwas 
allgemeinere Geltung dürfte 0, H e r t w i g 's Erklärung für die 
Kichtungen der Zelltheilungen und Furchiingen haben. Dieser 
Forscher hat als Regeln aufgestellt: dass in einem kugligen Ei, 
in welcbem Protoplasma und Dotter gleichmiisaig vertheilt sind, die 
Achse der central gelegeneo Kernspindel mit der Richtung eiaes 
beliebigen Radius, dagegen in einem ovalen Ei nur mit dem läng- 
sten Durchmesser zusammenfalle, das3 in einer kretsruudeD Proto- 
plasmascheibe sich die Spindelacbse parallel zur Scheibenoberfläche 
in einem beliebigen Durchmesser, in einer ovalen Scheibe dagegen 
wieder nur in dem längsten Durchmesser einstelle. Diese Regeln 
treffen in der That für die allermeisten Furchungen und Zell- 
theilungen zu, doch nicht für alle, und sie erklären nicht die viel- 
fachen Variationen in den Fällen, wo Protoplasma und Dotter un- 
gleich vertheilt sind und wo der Kern eine excentrische Lage hat. 
Warum bedingt z. B, die excentrische Lage des Kerns in dem Froschei 
anfangs gleiche Theilungen, im kugligen Ei der Muschel und vieler 
anderer Thiere so höchst ungleiche Theilungen? Und selbst für 
alle gleichen Zelltheilungen bei centraler Lage des Kerns treffen 
die Regeln nicht zu. Eine Konsequenz der Lehre ist die, dass die 
Achsen zweier auf einander folgenden Tbeilspindeln (von Mutterzelleo 
und Tocbterzellen) nie mit einander identisch sein dürfen, wenn in 
den Toehtei-zellen die Achse, welche in der Richtung der früheren 
Hauptachse der Mutterzelle liegt, in Folge der Theilung der Mutter- 
zelle die kürzere geworden ist. Nun giebt es aber Fälle, in welchen 
in der That die Theilungen von Mutter- und Tochterzellen in genau 
derselben Richtung stattfinden, trotzdem in den Tochterzellen die 
Achge, welche in der Richtung der früheren Hauptachse der Mutter- 
zelie liegt, in Folge der Theilung der Mutterzelle die kürzere ge- 
worden ist. Als Beispiel führe ich die Aufeinanderfolge der mit 
so grosser Regelmässigkeit vor sich gehenden Theilungen in der 
äusseren Schicht des Keimstreifens einiger Crustaceeo an. Hier 
finden die Zelltheilungen während einer langen Periode alle nur in 
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einer Richtung statt: die Keriispindelii steilen sich nämlich alle 
parallel zur Längsachse des Embryos imd die Theilnngsebenen stehen 
demgemäss alle quer (vergl. Fig. 50), Die zwei aus einer Zell- 
theilung hervorgehenden Tochterzellen sind also immer in der Rich- 
tung von vorn nach hinten stark abgeplattet und nichtsdestoweniger 
findet die nächste Theilung in ganz derselben Richtung statt, wie 
diejenigen, durch welche sie selbst entstanden. Die Zellen wachsen 
nur in der Weise, dass ihr Längsdurchmesser dem Qnerdurchmesser 
ziemlich gleich wird und daon tritt die Theilung ein.^) Ein ähn- 
liches Verhalten dürfte auch für die Theilung der Zellen vieler ein- 
facher Cylinderepithelien anzunehmen sein. 
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StDuk de» Keimativifdiis vüo MjaU (hnlb^^hciiiBti^h). Div Zalkti sind in r^tulmlssigeu 
Unci- und (ju«rnsibvu aiiE»>riliiet: drei MltOMn sind eir:htl>u'. In den Querreihen «chrsitcn 
dia Theilongen laa imutn osch aossen fort, so dasB eine Qaerreibe mediad in iwale zer- 
leg •rijrd. Durch Bindezeichcn Ist in der Dediail |r«l^«aeii Z«l)r«!he dio ZuumDisn- 
gehari;kr>it dsr Zellrn (als TochtenelleD ein«r Hattenslle) angedeutet. 



Ueberlegt man sich nun dies Alles und berücksichtigt man die 
vielen Variationen, unter welchen der Furchnngsprozess auftritt, 
sowie die eigenthümlichen Zellknospungen, wie sie sich z. B bei 
den einzelligen Organismen und an den unten näher zu besprecbendeu 
Teloblasten darbieten, so muss der Scbluss sich aufdrängen, dass so 
einfach mechanische Momente — wie die von Pflüger und Hert- 
wig hervorgehobenen — für die Richtungen der Furchung und 
Zelltheilung nicht absolut bestimmend sind. Sie können zwar — 
namentlich in der von Hertwig gegebenen Fassung — als Regeln 
gelten, die sich meistens als zutreffend erweisen, weil meistens die 
Verhältnisse so liegen, dass die Zellen sich den einfachsten mecha- 
nischen Verhältnissen zweckentsprechend unterordnen können. Aber 
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wenn es die allgemeine Entwicklung des embryonalen Körpers anders 
verlangt, vermag die Organisation der Zellen vielfach die Wider- 
stände 7.U Überwinden und ihre Tlieiliingen nach anderen als den 
einfachst möglichen Principen auamführen. Man wird aoinit zu dem 
Er^'ebniss geführt, dass das eigentlich Massgebende, das eigentlich 
Bestimmende für die Kichtung der Zelltheilungen die Organisation 
der Zelle selbst und ihre Beziehimgen zu den umliegenden Theilen 
und zu dem Ganzen ist. Gewöhnlich schmiegen sich dabei die Zellen 
den einfachsten mechanisciieo Verhältnissen an, vermögen aber unter 
Umständen (wenn das Ganze es fordert) sich auch anders zu ver- 
halten. Dieses Ergebniss kann zwar wenig betriedigen, weil es auf 
uns noch unbekannte Kräfte zurückgeht; aber die obigen üeber- 
legnngen führen nothwendig zu diesem Schlüsse.*) 



Anmerkungen. 

1} In einigen Fällen wurde ja nachgewiesen, dasB die freien Kerne im 
Dotter (Merucjten) auch von flbereilhligen Spennatozoen, welche nicht inr Ko- 
pulation mit dem Eikem gelangen, abstammen können. Dies ist aber sicher 
□lebt der Fall mit allen Meroc}'ten. 

i) Aus der grugscn Litt«ratiir Aber die Fnrcliang sei hier nar auf folgende 
Monographien verwiesen: Sclenka {Echinodennen), Studien lur Entw.-Gesch. 
d. Thiere. Heft 2. 1883. — Whitman (Clepsine), Qnart. journ of micr. 
BC. Vol. 18. 1878. — Wilson (Nereis), Joam. of Murph. Vol. Ö. 1892.— 
VeidoTsk^ (Rhynchelmis und Lumhricns), Entwicklung! gesch. Unter- 
suchangen. 1888—92. — Rabl (Planorbis), MorphoL Jahrb. Bd. 5. 1879, 
auch (Dnio). Jenaische Zeitachr. Bd. 10. 1376. — Vialleton (Sepia), 
Ann. d. sc. nat. 8er. 7 (ZooL) Tom. 6. 1888. — Källiker, Entw.-Gesch., 
2. Auflage. I. 1876. — Doval (Vugelei), Ann. d. sc. nat S^r, 6 (Zool.),. 
Tom. 18. — K. Heider, Die Embryonalentwickiung von Hydrophilus 
pieeus, I. 1889. — Grohben (Moina), Arb. a. d. nool. Inst. Wien. Bd. 2, 
1879. — F. E. Schnlio (Sjcandra). Zeitschr. f. wisa. Zool. Bd. 2.1. Soppl. 
1875. — Fol (Geryoniden), Jenaische Zeitsehr. Bd. 7. 1873. — Motsch- 
nikuff, Embr. Studien an Medusen. 1886. — A. Agasaiz (Ctenuphoren). 
Mem. of the Amer. Acad. Vol. 10. 1874. 

^ Das Ei der Bippenqnallen tuid einiger Medusen wird ja gewQhnlich als 
ccntrolecithal (mit flüssigem oder halbfltjssigeni Nahningsdotter) betrachtet. 
Ist diese Auffassung richtig, so giebt es also auch centrolecithale Eier mit in- 
aeqoaler, ja mit aequoler Fnrchung. 
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4) Vergl. hierzu Pflüger, Arch. f. d. ges. Physiologie. Bd. 31, 32, 34. 
1883—84. — 0. Her tw ig. Untersuch, z. Morph, u. Phys. d. Zelle. Heft 2. 
1884; auch: Arch. f. mikr. Anat. Bd. 42. 1893. — Boro, Arch. f. mikr. 
Anat., Bd. 24 und Anat. Anz. Bd. 8. 1893. — Driesch, Zeitschr. f. wiss. 
Zool. Bd. 55. — Roux, Verh. d. anat. Gesellsch. in Wien 1892 u. m. andere 
Abhandl. — Ziegler, Verhandl. d. anat. Gesellsch. in Strassburg 1894. 

^) Näheres hierüber in meinen Arbeiten über Mysis und Gammarus 
in Zool. Jahrb. Abth. f. Anat. und Ontog. Bd. 6—7. 1893. — Vergl. auch 
M. Heidenhain, Arch. f. mikr. Anat. Bd. 43. 1894. 

^ Interessant sind die Versuche von J. L o e b ( Joum. oi Morphol. Vol. 7. 
1892), durch welche es ihm gelang, eine normaler Weise totale (adaequale) Furchung 
in einen dem superficialen ähnlichen Modus umzuwandeln. Er setzte eben be- 
fruchtete Seeigeleier in Seewasser, das mit 20/o Chlomatrium versetzt war. Sie 
furchten sich hier nicht; aber es fanden Eemtheilungen im Innern statt und 
zwar war die Eemtheilung fast ebenso lebhaft, wie bei in normalem Seewasser 
gehaltenen Eiern. Wurden nun die Eier aus dem konzentrierten Seewasser in 
gewöhnliches zurückversetzt, so theilten sie sich nach kurzer Zeit auf einmal 
in eine grössere Anzahl Furchungskugeln (je nach der Länge des Aufenthalts 
im konzentrierten Seewasser zerfielen sie auf einmal in 4, 8, 16 oder eine noch 
grössere Anzahl von Zellen). Der Versuch wird von Morgan, der ihn wieder- 
holt hat, (Anat. Anzeiger, Bd. 9, 1894) in etwas anderer Weise gedeutet. 
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BUdting der Keimblätter (Ebtodenu und £ntodenn) — Veischiedene Hodi 

dieses Vorganges; Immigratian, Delamination, InTagination (und Epibolie) — 

Plannla, Diblastula. Gastmla — 

Die erste Entwickhrag des befnicliteten Eies bestand darin, 
dasfl es sich durch den Furchungsprozess in eine Anzahl gleichartiger 
oder mebr oder weniger ungleichartiger Zellen, Furch ungskugeln, 
zerlegte ; aus dem Furchungsprozess resultierte in den einfacheren 
Fällen eine sehr einfache Embryoualform : eine Blastula oder eine 
Morula oder eine Plakula u. dergl. Die nächsten Stufen der Ent- 
wicklung bezwecken die BlIduDg der zwei ersten Embryonalorgane, 
der Grundorgane oder der Keimblätter: das zellige Material des 
Embryos ordnet sich in bestimmte Schichten oder Blätter an, aus 
welchen durch weitere Differenzierung die Gewebe und Organe des 
Körpers hervorgehen. Man darf sich nun die Sache nicht so vor- 
stellen, als seien die Furchung und die Bildung der Keimblätter 
immer zwei ganz deutlich von einander gesonderte Vorgänge; im 
Gegentheil: in vielen, vielleicht in den meisten Fällen lässt sich 
kein bestimmter Moment der Entwicklung nachweisen, von dem man 
sagen könnte: hier endigt die Periode der Furchung und hier fängt 
diejenige der Keimblätterbildung an. 01t hat die Sonderung in 
Keimblätter schon in ziemlich frühen Fiirchungsstadien ihren An- 
fang genommen; die oft sehr frühzeitig auftretenden Verschieden- 
heiten zwischen den einzelnen Furch ungskugeln haben meistens eine 
Beziehung zu der Differenzierung der Keimblätter. In vielen Fällen 
ist man indessen im Stande, die zwei Vorgänge ziemlich gut aus- 
einander zu halten und von solchen Fällen müssen wir, da sie am 
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klarsten und übersichtlichsten sich darbieten, unseren Ausgangspunkt 
nehmen. Auch hier sind es die alecithalen Eier, welche — wie bei 
der Furchung — die einfachsten Verhäitnlsse aufweisen. 

Wir können drei Hauptmodi der Keimblätterhildung unter- 
scheiden. Erstens kann sie durch Einwanderuog (Immigration) 
von Zellen in die Furchungsböhie, zweitens durch Abspaltung 
(DelamiDatioo), drittens durch Einstülpung (Invagination) 
oder durch Umwachsung (Epibolie) statttinden. Alle diese Modi 
führeu zu demselben Ziel: ku der Bildung zweier Schichten oder 
Keimblätter, eines äusseren (des Ektoderms oder Epiblasts) 
und eines inneren (des Entoderms oder Hypoblasts). 
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EntvicUgngSstaditim des Eie» einer I 
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Die Bildung der Keimblätter durch Einwanderung von Zellpn 
ia die Furchungshöhle findet sich hauptsächlich bei den Ooeleiiteraten. 
Wenn eine typische, auä mehr oder weniger Zellen bestehende Blastula 
gebildet ist, setzt sich das Epithel der Blastula (das Blastoderra) 
ursprünglichausziemlich gleichartigen Zellen zusammen, welchealle etwa 
gleich weit nach aussen und nach innen reichen. Bald, aber fangen 
einzelne Zellen an, sich nach innen zu rerschieben : ihr Protoplasma 
sammelt sich an der Innenfläche, dicht au der Furchungshfihle an. 
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sodass sie bald nur durch einen feinen, dünnen Fortsatz die Ober- 
fläche erreichen ; indem das immer weiter geht, werden sie gänzlich 
von der Oberfläche abgeschlossen und senken sich zwischen die Basen 
der umliegenden Blastodermzellen hinein, sodass sie schliesslich ganz 
in die Furchungshöhle zu liegen kommen. Man kann zwei Unter- 
formen dieses Einwanderungsprozesses unterscheiden: bei der einen 
(Fig. 51) findet die Einwanderung von jeder beliebigen Stelle des 
Blastoderras aus statt,; bei der anderen gebt die Einwanderung der 
Zellen nur an einem bestimmten, dem hinteren Pol der schwimmenden 
Blaatula vor sieh (Fig. 52 A — ü). Erstere wird als multipolare, 

Fig. ÖSA, n. 




letztere als hypotrope Immigration bezeichnet. Erstere Itommt 
wohl nur bei Coelenteraten vor, letztere wohl auch hie und da bei 
höheren Thieren. In dem Stadium Fig. 52 A hat der Vorgang eben 
angerangen, in B ist er viel weiter gediehen und durch die grosse 
Zabl der eingewanderten Zellen ist etwa die Hälfte der Furchungs- 
höhle ausgefüUt. Sowohl die multipolare, als die hypotrope Ein- 
wanderung führt schliesslich zum völligen Schwund der Furcbungs- 
h^hfe und das Ergebniss ist etwa eine Larvenform, wie die in 
Fig. 53 A dargestellte: die frühere Furchungshöhle ist durch das 
völlig kompakte, innere Keimblatt (Entoderra) ausgefüllt; von dem- 
selben ist das äussere Keimblatt (Ektoderm) als bobes Epithel voll- 
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kommen scharf abgegrenzt. Das Eotoderni wurde also hier gebildet 
durch eiDfache Einwanderung von «bellen, ohne dass dabei para- 
tangeiitiale (perikliue) Zelltheilungen auftraten. Eioe 
solche Larve, wie die in Fig. 53 dargestellte, zw ei blättrig, aber 
mundlos, mit dem Entoderm überall vom Ektoderm umschlossen, 
wird alsPlanula bezeichnet. Dieselbe braucht nicht immer ein — 
wie es bei der abgebildeten Larve der Fall ist — wimperndes Ekto- 
derm zu haben; die Entodermzellen sind bisweilen (bei den Uattungen 
Lncernaria.Aglaura) in eine einfache Reihe geordnet. —Später 
(Fig. 53 B) entsteht im Innern ein überall vom Entoderm begrenzter 




Hohlraum, die Darmhöhle, und sehr spät, erst nachdem die Larve 
sich festgesetzt und in einen Polypen umgebildet hat, bricht der 
Mund durch, indem sowohl die Ektoderm- als auch die Entoderm- 
zellen an einer bestimmten Stelle auseinander weichen, sodass ein 
Eingang in die Darmhöhle gebildet wird. 

Der zweite Hauptmodus der Keirablätterbildimg, die Abspaltung 
oder Delamination kommt auch wahrscheinlich nur bei Coden- 
teraten vor: wenn auch hier und da Angaben über Keimblätter- 
bildung durch Abspaltung bei höheren Thieren vorliegen, sind die- 
selben wohl auf ungenaue Beobachtungen zurückzuführen. In sehr 
typischer Weise wird die Keimhiatterbildung durch Delamination 



10(3 Zweites Bnch. Allgemeine Entwicklungäerscheinungen i. Thierreich. 

bei einer Quallenfamilie, den Geryoniden beobachtet. Das Ei besteht 
hier aus zwei concentriscb um einander geschichteten Substanzen, 
einem äusseren, dichten, körnigen Protoplasma (Hlitoplasma) und 
einer inneren spongiösen Masse (Entoplasnia), in welcher das körnige 
Protoplasma nur sparsam in der Form eines Netzwerkes vorhanden 
ist; in die Maschenräume des Netzes sind klare Kugeln eines 
flüssigen oder halbflüssigen Nalinmgsdotters eingelagert ; das Ei 
ist also centrolecitbal. Die Furchung eines solchen Eies findet 
nach dem aequalen Modus statt: es werden zunächst zwei, dann 
vier, acht, sechszehn und schliesslich zweiunddreissig Zellen von 
gleicher Grösse und Beschaffenheit gebildet, welche um eine geräumige 
Furcbungsböhle angeordnet sind; jede Ftirchungszelle besteht noch 
immer aus denselben zwei Substanzen (Ekto- und Gntoplasma), welche 
im Ei vorhanden waren (Fig. 54 A). Nach Fol soll nun die Keim- 

Fig. 54A-C. 
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blätterbildung mit grosser Hegelmässigkeit vor sich gehen; jede Zelle 
soll durch eine schräge Theilebene in zwei sehr ungleiche Tochter- 
zellen getheilt werden, in der Art, dass die Hälfte der Tochterzellen 
aus Ektoplasma und Entoplasma. die andere Hälfte dagegen allein 
aus Ektoplasma besteht (Fig. 54 B). Bei der folgenden Theilung 
würden nun nur die Zellen der ersten Kategorie jede in zweie ge- 
spalten: eine äussere ektoplasma tische und eine innere, entoplasma- 
tisehe : so entstände eine eigenthfimliche Embryonalform, eine allseitig 
geschlossene, aus zwei Zellschiehten bestehende Hohlkugel : die äussere 
Zellschicht ist platter und besteht aus (14, die innere ist höher und 
besteht aus 32 Zellen. Jene ist das Ektoderm, diese das Eiitoderm 
(Metachnikoff hat in allem Wesentlichen die Darstellung Fol's 
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beatätigt, doch aoU der Vorgang der Abspaltung nicht allein in 
einem bestimmten Stadium stattfinden, auch soll er schon früher 
anfangen). Nachdem nun die Anzahl der Zellen beider Schichten 
bedeutend zugenommen hat und nachdem sich zwischeo sie eine 
homogene Subatanx (die Anlage der Gallerte der Medusengloeke) 
abgelagert bat, wie in Fig. 54 C abgebildet, entsteht an einer Stelle 
der Oberfläche eine Oeflnung, indem hier die Zellen, sowohl der 
äusseren wie der inneren Schicht auseinanderweichen i dadurch wird 
der innere, vom Entoderm umschlossene Hohlraum mit dem um- 
gebenden Medium in Verbindung gesetzt. Die in der erwähnten 
Weise entstehende Oefliiung ist der Mund der Meduse; indem der- 
selbe durchbricht, wird die Furchungshöhle zur Darrahöhle; die 
Furchungshöhle wird also hier nicht verdrängt, sondern persistiert 
als Darrahöhle, Eine Embryonalform wie Fig, 54 C — bei welcher 
noch keine MundOHnuog vorhanden ist — kann als Diblastula 
bezeichnet werden. 

Eine ganz scharfe Grenze zwischen den beiden Modi der Immi- 
gration und der Delamination kann nicht gezogen werden. Bisweilen 
(bei einigen Medusen) linden nämlich in derselben Blastula, neben 
einfacher Einwanderung von Elementen ohne Theilung auch para- 
tangentiale ZelltheiluDgen, also Abspaltung von Zelten statt. 

Der dritte Modus der Keimblätterbildung durch Einstülpung 
(Invagination) oder durch Umwachsung (Rpibolie) hat die 
bei Weitem grösste Verbreitung im Thierreich. Er findet sich bei 
allen höheren Thierstäramen vertreten und die oft sehr schwer zu 
deutenden Verhältnisse der Keimblätterbildung bei grossen, nahrungs- 
'dotterreichen Eiern lassen sieh von ihm ableiten. Am einfachsten 
gestaltet sich der Vorgang hei kleineren, alecithalen Eiern, und den 
Typus eines solchen liefert uns dasselbe Thier, dessen Furchung in 
einem früheren Kapitel geschildert wurde: Lineus gesserensia. 
Aus der Fnrchung ging ja eine typische Blastosphaera hervor, welche 
aus einer Schicht hoher Cyliuderzellen, um eine anfangs ziemlich 
enge Furchungshöhle gelagert bestand. Nach und nach, während 
die Anzahl der Zellen zunimmt, werden dieselben niedriger und die 
Furchungshöhle vergrössert sieh (Fig. 55 Ä, vergl. damit Fig. 34, 5). 
Der nächste bei dieser ganz regulären Blastosphaera sich abspielende 
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Vorgang besteht darin, dass Eich die eine Seite des Blastoderni« 
allmählicli abplattet und sieb nach und nach in die entgegengesetzte 
HdltXe einstülpt (Fig. Ü5 B). Indeno dieser Einstülpungsvorgang 
immer weiter fortschreitet, entsteht, wie ersichtlich, eine ganx andere 
Enibryonalform , als die ursprünglich einschichtige, allseitig ge- 
schlossene Blastosphaera : eine Form {Fig. .'lö C) aus zwei Zell- 
schichten (ec nnd en) bestehend, welche einen neugebildcten Hohl- 
raum (UT) umschliessen; dieser Hohlraum ist nicht allseitig ge- 
schlossen, sondern bat an einer Stelle eine Oeffnung. der Seite 
entsprechend, von welcher die Einstülpung ausging. Die ursprüng- 
liche BaerVbe Höhle (es) ist hier so gut als vollkommen ver- 
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schwanden, indem die beiden HEklften des Blastoderms (ec und en\ 
sich ganz dicht aneinander gelegt haben. Diese eben geschilderte 
sehr einfache und wichtige Embryoualform wird als (iastrula 
bezeichnet, der neugebildete Hohlraum ah die Urdarmhöhle und 
Heine tVß'nung als l'rmund, Gustrulamund oder Blastoporu^; 
die 7.«vei epithelartigen, die OastruU bildenden Zellschichten sind 
natQrlich die Keimblätter oder Keimschichten, Kktoderni und Eiitoderm, 
welche sich hier gleich von Anfang an als die zwei Primitir- 
organe leigen: als die primitive Haut und der primitive Darm, 
der Urdarm (Archent4>ron)- 

In dem eben betracht^^ten Falle — der als Prototyp der Gastrula- 
bildung gelten kann — sind die Zellen des Ektoderms und des 
Entoderms im Oastruldstadium fast völlig gleich ausgebildet'): sie 
sind alle sehr reich an Nalirungsdottcr nnd erst später nehmen sie 
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verschiedenartige Beschaffenheit an. Solche Gastnilae (Archigastrulae, 
Haeckel) gehen immer aus Eiern hervor, welche eine reguläre 
Furchung durchmachten; es ist leicht einzusehen, dass eine ans 
einer Amphiblastiila nach einer adaequalen oder inaeqiialen Furehung 
hervorgegangene Gastruia anders beschaffen sein miiss ; hier müssen 
ja die Zellen des Ekto- und Eutoderms gleich von Beginn an ver- 
schiedenartig ausgebildet sein (eine solche Form wird Ampbigastriila 
genannt). Ein paar Fälle seien als Beispiele angeführt. Der oben 
geschilderten Bildungaweise schliessen sich zunähst solche Typen 
an wie Amphioxus, dessen Eifurchung nur kleine Unterschiede 
zwischen den Zellen der aninialen und der vegetativen Hifte auf^-ies; 
Fig. 5ö A— C zeigt eine grosse Uebereinslimmuug mit Fig. -^5 A — C ; 
nur sind schon im Blust osphaerastudium die Zellen am vegetativen 




Pol grösser und noch ausgesprochener tritt der Unterschied im 
Gastruia Stadium hervor. Aehnlich sind die Verhaltnisse bei den 
Kchinodermen (Fig. 57); indessen treten hier wieder andere Unter- 
schiede auf. Der Urdarm ragt nämlich, von dem einen Ende der 
ovalen Larve entspringend, als schmales Rohr in die Furchungshöhle 
hinein und ist durch dieselbe weit von dem Ektoderm getrennt; die 
Pnrchungshöhle persistiert also hier. Zugleich haben sich schon, 
bevor noch die Einstülpung des Urdanns stattfand. Zellen von dem 
Blastoderm abgelöst und sind in die Furchungshöhle eingewandert, 
wo sie theils als W anderzellen (Phagocyten) sich weiter vermehren 
und wohl auch mit der Absonderung einer die Furchungshöhle aus- 
fallenden Gallerte vertraut sind, theils die Skeletttheile der Larve 
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abscheiden. — Auch ans der Amphiblaatula von Planorbis, deren 
Fiirchung oben geschildert wurde, geht eine typische Amphigastrula 
hervor {Fig. 58); auch hier stülpt sieh die vegetative, aus ansehn- 
lichen gelben Zellen bestehende Blastodermbälfte als ein kui-zes 
Kohr ein ; hier persistiert übrigens, 
^' wie bei den Ecfainodermen, die 

Furch ungshöhle und etwa gleicb- 
Keitig mit der Einstülpung des ür- 
darms verschiebt sich jederseits 
eine Zelle von der Oberfläche in 
die Fnrchungahöhle hinein, sich 
bald darnach in zweie theilend. 

Die Gastrulaform kann ent- 
weder radial gebaut sein, also nur 
eine Hauptachse erkennen lassen 
(z. B. bei den Medusen, die sich 
mittels einer Gastrula entwickeln) 
oder es ist ihr, wie bei den meisten 
bilateralen Thieren . schon der 
Stempel der Bilateratität aufge- 
drückt; man kann also an ihr drei 
Hauptebenen unterscheiden. Die 
Gastrula von Amphioius ist (um 
nur ein Beispiel anzuführen) dorso- 
ventral abgeplattet; es lässt sich 
also schon an ihr oben und unten, 
rechts und links, vom und hinten 
unterscheiden (der Blastoporus be- 
zeichnet das Hinterende, die Rücken- 
seite ist mehr abgeplattet, als die 
Bauchseite (Fig. 56 C.) 
In den bisher betrachteten Fällen der Gastrulabildung, in welchen 
der NahruDgsdotter nicht besonders mächtig entwickelt war, stülpen 
sich die Eutodermzellen also gleich von Anfang an als ein hohles 
Rohr ein; die Gastrulabildung oder Gastrulation findet durch In- 
vagination (oder Embolie) statt Ist aber — in telolecittialeo 



GtstJ^la einoB Seelgeli lUFh Seleiika 
<ZeitschT. f. ttlgg. Zool. Bd. 33). ec Ekto- 
denn, cn EDtndunn. m Iq diu FuichDDi^ 
hoble oinguHandorts „MnuiichyiotelleD", 



Fig. 58. 
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Eiern — die Masse des Nahmngsdotters bedeutender, so werden die 
grösaerea Furchungskugeln (Makronieren) nur in eine sehr geringe 
Anzahl Zellen zerlegt, und diese stülpen sich dann nicht, zusammen 
eine Röhre bildend, ein, sondern sie bilden eine gänzlich solide 
Masse, welche nach und nach von den kleineren Zellen umwachsen 
wird, indem sie sich an ihrer Oberfläche ausbreiten. In solchen 
Fällen ist also von Anfang an (in dem Gastnilastadium) kein 
röhrenförmiger Urdarm, sondern nur eine solide Masse von wenigen, 
grossen Entodermzellen vorhanden ; erst später, wenn sich die grossen 
Zellen in mehrere kleine zerlegt haben, bildet sich in ihrer Mitte 
ein Hohlraum, das Lumen des Urdarms. Man nennt jenen Vorgang 




den epiboliscben Modus der Qastrulation ; Qbrigens ist die 
Epibolie nur eine dnrch die Masse des Nahrungsdottera verursachte 
Modifikation der Invagination. Eine sehr typische Gastrnlation 
dnrch Epibolie findet sich bei einer eigenthümiicbea — der Echiuriden- 
familie angehörigen - Wurraform Honellia (Fig. 59 A — B). A int 
ein späteres Furchungsstadium : die kleineren Ektodermzellen haben 
sich schon ein gutes Stück über die Oberfläche der vier grossen 
Entodermzellen ausgebreitet ; in B ist der Xlmwachsungsprozess schon 
80 weit gediehen, dass wir die epibolische Gastrula vor Äugen haben ; 
nar der Blastoporus ist unbedeckt vom Ektoderm (die vier Entoderm- 
zellen haben sich gar nicht vermehrt; in dem abgebildeten Schnitt 
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sind drei derselben sichtbar). Ganz ähnliche Verhältnissi; üad^n 
sich auch bei der in einem früheren Abgchiiitte erwähnten opisto- 
branchiaten Kiemenschnecke, Äkera buUata; nur ist hier die 
Zahl d^r Entodennzellea bei der Gastrulation aiil xwei reduziert. 

Sehr eigenthümlich gestalten sich die Verhältnisse bei der 
Gastrulation der dotterreichen Wirbel thiereier. Bei den Amphibien 
ging ja au3 der iiiaequaleu Furchung eine mehrschichtige Amphi- 
btastula hervor (mit kleineren Zellen am oberen, grosseren am 
unteren Pole). Die Einstülpung findet hier in der aequatorialen 
Ebene statt*), wo kleinere und grössere Zellen aneinander grenzen, 
sodass die dorsale ürmundlippe aus kleineren, die ventrale ans 

Fig. 60. 



I 




grösseren Zellen besteht (Fig. 60). lu dem abgebildeten Stadium 
ist der ürdarin noch sehr eng, und die Furch ungshöhle besteht noch ; 
an der vegetativen Seite (Unterseite) finden sieh theils (vorn) kleinere, 
theils (hinten) grössere Zellen, Letztere werden nach und nach von 
den ersteren umwachsen und eingeschlossen und die Furchungshöhle 
wird vollkommen verdrängt. — Auch au den grossen meroblastischen 
Wirbelthiereiern geht die Gastrulation in einer Weise vor sich, die 
sich von den Verhältnissen bei den Amphibien ungezwungen ableiten 
lässt. Dort wie hier bildet sich der Urdarni vom Hinterende aus 
durch einen Finstülpungsprozess, und nie das Urdannlumen bei dea 
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Amphibien dorsal von kleineren, ventral von grösseren Zellen be- 
grenzt war, so liegt es bei den meroblastischen Eiern zwischen den 
kleinen Blastodermzellen (oben) und dem tingefurchten, aber kern- 
haltiger Nahrungsdotter (iinten, den Dotterzellen der Amphibien 
entsprechend), Vergl. Fig. 61 B. 

Merkwürdig aind die Verhältnisse bei der Keimblätterbildung 
in den kleinen, dotterarmen Eiern der Säugethiere, Aus der Furchung 







Zwei SUdion der Bndan? im EeimschDibe am Togolei (senkrechte Durchscbnitte) nach 

Dural (ADD. d. ta. tiat. Sti. 6. ZooL Tom. 18). a Vurderoade. p Hinterende, es Forchnngi- 

behle. o ürdarniteUa (Sub^nuinaihOhle), wd weisser, gd gelbor Dotter. 

geht hier eine Embryonalform hervor, wie die in Fig. 62 A abge- 
bildete, bestehend aua einer äusseren Schicht hellerer Zellen und 
einer soliden, aus dunkleren Zellen gebildeten Innenmasse ohne irgend 
welchen Hohlraum; an einer bestimmten Stelle (bp) liegen die 
inneren Zellen frei zn Tage, nnbedeckt von der äusseren Schicht. Eine 
solche Embrj'onalform bat Ja grosse Aehnlicbkeit mit der epiboli- 
schen Gastnila, z. B. einer Bonellia oder einer Akera und wurde 
denn auch von fid. v. Beneden — dem Entdecker dieses Stadiums 
in der Entwicklung der Säugethiere — als die Säugethier-Gastrula 
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((Metagastmla") gedeutet: die beiden Schichten, die helleren und 
dunkleren Zellen, sollten dem Ektoderm, resp. Entoderm entsprechen 
und die unbedeckte Stelle (bp) dem Blastoporus; diese Deutung 
wurde auch von Haeckel mit grosser Bestimmtheit vertreten. So 
plausibel nun diese Deutung bei der ersten Betrachtung erscheinen 
kann, so ist es doch heutzutage gar nicht möglich, sie aufrecht zu 
erhalten. Neuere Untersuchungen, namentlich diejenigen v. Köl- 
liker's, haben nämlich nachgewiesen, dass die äussere helle Schicht 
der vermeintlichen Gastmla keineswegs dem gesammten Ektoderm 
entspricht und dass ein Theil dieses Blattes in der inneren dunklen 
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• enthalten ist. Erstere (die sogen. .Rauber'sche Deck- 
schicht") ist nämlich nur ein provisorisches (ektodermales) Gebilde, 
dessen Zellen später zu Gmnde gehen, ohne an dem Aufbau des 
Embrj'oualkörpers Antheil zu nehmen und die innere Masse zerlegt 
sich später in zwei Schichten, das Entoderm und das definitive Ek- 
toderm. Die Keimblättcrbildung bei den Säugethieren ist also durch 
das frühzeitige Auftreten der provisorischen Deckschicht kompliziert 
und man kann bei der Entwicklung der Säugethiere eigentlich gar 
nicht Ton einem Gastrulastadium reden, trotzdem das oft geschieht. 
Jedenfalls entspricht das Stadium Fig. 62 Ä keiner Gastrula und 
kannte eher als eine Pseudogastrula bezeichnet werden; auch der 
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Vergleich mit den niederen Wirbelthieren schliesst die erwähnte 
Deutung aus. — Die Stelle (bp), wo die innere Zellenmasse anfangs 
imbedeckt war, wird übrigens später verschlossen, indem die helle 
Zellschicht sich darüber hinaus verbreitet (Fig. 62 B), und etwa 
gleichzeitig lockert sich der Zusammenhang zwischen den äusseren 
und inneren Zellen, ausgenommen an einer einzigen Stelle, sodass 
im übrigen Umkreis eine anfangs enge, später geräumige Höhle ent- 
steht ; in dieser Weise kommt die für die Säugethiere so charakte- 
ristische Embryonalform zu Stande, welche Eeimblase (Yesicula 



Fig 68. 




Optischer Lftngssclmitt einer jungen Eeimblase vom Kaninchen, rz Bauber*sche Deck- 
schicht; em Embryonalzellen (Anlage des bleibenden Ekto- und Entoderms nach den 
Autoren); zp Zona pellucida. Nach ^d. van Beneden (Arch. de Biol. Tom. 1). 

blastodermica) genannt wird (Fig. 63). Dieselbe besteht aus 
einer, eine sehr geräumige Höhle umschliessenden Zellschicht, welcher 
an einer Stelle eine Gruppe von dunkleren Zellen anliegt. Die 
Höhle im Innern wird später zur Urdarmhöhle; bei den Fleder- 
mäusen entsteht sie schon, bevor noch die Stelle bp von den hellen 
Zellen überwachsen ist.^) 

Es bleibt uns noch übrig, die Keimblätterbildung bei den super- 
ficial gefarchten Eiern zu untersuchen; sie bieten natürlich auch in 
dieser Hinsicht Eigenthümlichkeiten dar. Am einfachsten gestalten 

8* 
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sich die Verhältuisse bei superficial gefurchten Eiern vieler Cnis- 
taceen. Bei Daphnien (M o i n a , an ihren Sommereiern) sondern 
sich die Furchuugszellen nach und nach vollständig con dem cen- 
tralen Nahrungsdotter ab, der nach und nach gänzlich resorbiert 
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wird; bevor Letzteres aber geschehen ist, stülpt sich an einer be- 
stimmten Stelle das Blastoderm ein (Fig. 64) und die eingestülpten 
Zellen stellen das Entoderm dar (Grobbeü); ähnliche Verhältnisse 
trifft man auch bei anderen Cruataceen, l. B. bei Decapoden (Fig. 65, 
1—4). In solchen Fällen besteht die wesentlichst« Abweichung von 
den holoblastischen Eiern nur darin, dass zwischen Ektoderm und 
Entoderm Nabningsdotter {an der Stelle der Purchungshöhle) ein- 
gelagert ist; iu demselben finden sich hier in so frühen Stadien 
keine Zellen. In anderen Fällen kompliziert sieh die Sache, indem 
schon vor der Gastrulation Zellen oder freie Kerne im Dotter vor- 
handen sind; dieses ist z. B. bei vielen Insekten der Fall, Diese 
Dotterzellen — die auch bei vielen Crustaceen {in späteren Stadi^) 
auftreten ^ sind als ein besonders spezialisierter und (bei Insekten) 
ganz frühzeitig gesonderter Tbeil des Entoderms anzusehen; sie sind 
bei der Resorption des Nabningsdotters thfltig und wurden nament- 
lich früher von vielen Forschem als das eigentliche (das Mitteldarm- 
epithel bildende) Entoderm angesehen. Diese Holle spielen sie aber 
— wenigstens in den meisten Fällen — nicht, sondern gehen in 
späteren Stadien zu Grunde, während sich das eigentliche, definitive 
Entoderm, wie in den vorhin erwähnten Fällen, durch eine Ein- 
stülpung des Blastoderms bildet. Diese Einstülpung hat bei den 
Insekten meistens die Form einer sehr langen, an der ganzen oder 
an einem grossen Theil der Ventratseite des langen, wurstförmigen 
Eies hinlaufenden Rinne; der Blastoporus ist also schlitzförmig. 



A n m e r k u n g e 



1) Vergl. über Lineua J. Barro 
18B7. — Nach einer neueren Diitersuchai 
wikkelingsgesch. von Lineua obscuru 
>A miscr. se. Vul. 26, 1886) sollen schon i 



ä. Ann. d. m. nat. Ser. 6. Tom. 6 
X vtin Hnlrecht (ProeT 
, Utrecht 1085, vergl. Quart, jonnuil 
dem Gastro lastadi um die Entoderm- 
lellen viel grösser als die Ektodenniellen sein. Die vom Verf. dieses Bnchea 
gele^eotlicli hieräber gemachten Beottach langen stimmen besser mit den Be- 
snltaten Hnbrecht's öberein. 
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^ Dieses wird allerdings von den Neueren bestritten; nach ihnen soll die 
Einstülpung ganz nahe am vegetativen Pol stattfinden. 

S) In einer neueren, vorläufigen Mittheilung (Anat. Anz. Bd. 3, 1888) hat 
van Beneden selbst seine frühere Deutung aufgegeben; er schildert aber nun 
die weitere Entwickelung des Säugethierkeims wiederum in ganz anderer Weise, 
als sie oben dargestellt wurde. Nach den neueren van Beneden*8chen An- 
gaben wäre nämlich die innere, dunklere Zellmasse nur als dem Dotterentoderm 
grösserer Wirbelthiereier entsprechend zu betrachten (den grossen dotterreichen 
Zellen der Amphibien, dem Nahrungsdotter mit seinen Kernen bei meroblas- 
tischen Eiern) und aus der äusseren Zellschicht sollten alle die bleibenden Ge- 
webe und Organe sich entwickeln. Die ausführliche Arbeit van Beneden 's 
hierüber ist noch nicht erschienen. 



VIII 

Die Homologie der Keimblätter (Ekto- und Entoderm) — Versuche zur Ab- 
leitung der verschiedenen Bildungpmodi derselben — Verschiedenes Schicksal 

des Blastoporus bei verschiedenen Thieren 

Die Keimblätter, das Ektoderm und das Entoderm, sind die zwei 
Fundamentalorgane oder Primitivorgane des Thierkörpers. Jenes re- 
präsentiert das primitive Hautsystem, dieses das primitive Darm- 
system und es giebt Thiere (z. B. die Hydroidpolypen), die im 
erwachsenen Zustande einfach aus diesen zwei Blättern bestehen. 
Das Auftreten der Keimblätter in der Entwicklungsgeschichte aller 
MetaZoen ist ein Vorgang, der aller Wahrscheinlichkeit nach auf 
Vererbung von einer nur aus den beiden Blättern bestehenden 
Stammform beruht; mit anderen Worten: es besteht eine Homo- 
logie der Keimblätter bei sämmtlichen Metazoen. Dies 
ist der Hauptinhalt der sogen. Keimblättertheorie. 

Bei dieser allgemein angenommenen Homologie der Keimblätter 
müssen die verschiedenen Bildungsweisen derselben bei verschiedenen 
Thieren auffallen und es sind eine Anzahl Versuche gemacht worden, 
um dieselben auf einen gemeinsamen Plan zurückzuführen. Als man 
anfing, die Keimblättertheorie von den Wirbelthieren auf die Wirbel- 
losen auszudehnen, wurde meistens in sehr dogmatischer Weise eine 
der Gastrula entsprechende Stammform (Gastraea) angenommen und 
die Keimblätterbildung durch Einstülpung des Entoderms demgeraäss 
als der ursprüngliche Modus aufgestellt. Da es nun schwer fiel, 
die Delamination (und Immigration) von der Invagination abzuleiten, 
bezweifelte man einfach die Existenz der letztgenannten Modi und 
wollte die diesbezüglichen Beobachtungen für unrichtig und mangel- 
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hafl ansgeben; indessen sind diese Modi heutzutage selir oft und 
von ao zuverlässigen Beobachtern — beispielsweise von Pol, Met- 
Kchnikoff, Kowalevsky, Claus — nachgewiesen worden, dass 
an der Eiistenz derselben nicht gezweifelt werdeo kano. — Später 
hat B ü 1 8 c h 1 i einen recht ingeniösen Versuch gemacht , einen 
Grundtypus zu finden, aus welchem sieh die verschiedenen Haupt- 
modi der Keimblätterbildung ableiten lassen könnten. Er findet 
diesen in der oben erwähnten Embryonalform: der Plakuk; wie er- 
innerlich sein wird, ist diese eine aus zwei Zellsehichten bestehende 
Platte: diese wird weiterhin von einer einschichtigen Platte, ent- 
sprechend der Geisselinfusorien-Kolonie Lionium, abgeleitet. Die 
Plakulaform entsteht — wenigstens in einigen Fällen — aus der 
Purchung in folgender Weise: durch die ersten zwei Furchungen 
werden vier Zellen in einer Schiebt gebildet und diese werden durch 
die dritte Furchung in der Art getheilt, dass acht, in zwei Schichten 
angeordnete Zellen entstehen (ein schematischer Durchschnitt dieses 
Stadiums ist in Fig. 6t5 A dargestellt). Die Plakiila entwickelt 
sich nun weiter, indem zuerst die Anzahl der Zellen beider 
Schichten bedeutend zunimmt (vergl, den Durchschnitt Fig. 66 B) 
und darnach die eine Zellschicht (die weisse in Fig. 66 C) sich nach 
aussen biegt und konvex wird, während die andere Schicht (die 
schraffierte) die Bewegung mitmacht; dieser immer weiter fort- 
schreitende Vorgang resultiert endlich in der Bildung einer echten 
Gastrula (Fig. 66 D), einer Invagi.nattonsgastrula. Aus dem eben 
geschilderten Entwicklungsmodus leitet nun Bütscbli einerseits 
solche Blastosphaeraforme» ab. welche sich in zwei Blätter spalten, 
und andererseits jene Blastosphaeraforme», deren eine Hälfte sich in 
die andere einstülpt. Dieses ist leicht verständlieh bei einer Be- 
trachtung beistehender schematischer Figuren, die iFig. (J7 A — E) 
den Delaminations Vorgang und (Fig. 6ÖA— C) den Invagiuations- 
vorgang darstellen. In dem ersten Falle wird schon die einschichtige 
Zellplatte etwas konves-konkav (A. B. C) und scbliesst sieb zuletzt 
völlig zu einer Blastosphaera, deren Zellen alle sowohl ektodermale 
als entodermale Bestandtheile enthalten (D) und jetzt geht die 
Delamination vor sich (E). Die zweischichtige Plakula wäre also 
hier wolil durch die zweischichtige, allseitig geschlossene Hohlkugel 
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(Diblaatula) vertreten. Andererseite ist ja sehr leicht eiczusehen, 
daaa die gewöhnliche Blastosphaera (die die Gastrnla durch Eiostül- 
pung der einen Uftlfte in die andere entstehen lässt) mir dadurch 
von der Plakula verschieden ist, dass zwischen beiden Schichten eine 
ansehnliche Furchungshöhle ausgebildet ist, und dasg das Wachs- 
thum nicht nach einer einzigen Fläche vor sich geht: hier ent- 
spräche also die einschichtige Hohlkugel (Fig. 68 A. B) der Plakula. 
Dagegen können dieser Theorie nach die beiden ßlastosphaeraformen 
Fig. 67 D und Fig. 68 B keineswegs einander entsprechen, sondern 
mfissen nur als Analoga, als Parallelphasen betrachtet werden. 

Diese Plakula-Theorie von Bötschli ist gewiss ein geistreicher 
Versuch, die verschiedenen Modi der Keirablätterbildung auf einen 
Orundtypus zurückzuführen. Sie leidet aber an verschiedenen Schwä- 
chen. Zunächst nimmt sie gar keine Rücksicht auf den Vorgang 
der Immigration; auch verstösst sie gegen mehrere Thatsachen der 
Furchnng und der weiteren Entwicklung: so entsteht häufig die 
Plakula durch Abplattung einer Blastosphaera ; endlich sind es keines- 
wegs meistens niedere, ursprüngliche Thierformen, welche die Plakula 
aufweisen. Die heutzutage den Thatsachen am besten entsprechende 
Ableitung der Modi der Keimblätterbildung ist desshalb nicht die 
Plakulalehrc, sondern die von Metschnikoff versuchte Zurück- 
führung derselben auf die multipolare Einwanderung — und Ab- 
spaltung — als Grundform. In einer ganz allseitigen Einwande- 
rung von Zellen ohne Ausbildung bestimmter Regionen wird die 
ursprüngliche Form der Entodermbildung gesehen; oh die Einwande- 
rung ohne oder mit Quertheilung der betreffenden Zellen vor sich 
ging, bleibt Nebensache. Aus diesem primären Modus kann nun 
die hypotrope Einwanderimg leicht abgeleitet werden: die Entoderm- 
bildung konzentriert sich an einem Pole, indem die Zellen in dem 
übrigen Umfang der Blastosphaera aufhören einzuwandern oder sich 
abzuspalten. So bildet sich eine bestimmte Region für die Ento- 
dermbildung aus und eine weitere Stufe wird dadurch erreicht, dass 
die Zellen nicht einzeln in die Furchungshöhle einwandern (oder sich 
abspalten), sondern als zusammenhängende Platte sich einstülpen, 
sodass eine Gastrnla hergestellt wird. Die Gastnilabilduug durch 
Epibolie endlich stellt jedenfalls nur eine durch die zunehmende 
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Masse des Nahrungsdotters verursachte, sekundäre Abäuderung der 
Invagination dar. 

Nach der Ableitung von Metschnikoff, der wir uns ange- 
schlossen haben, stellt also die Gastrula keineswegs eine primäre 
Embryonali'orm, sondern eine abgeleitete Form dar, welche durch 
eine Abknrzung der Entodermbildung zum Zweck der sofortigen 
Herstellung eines röhrenförmigen Urdanns bedingt wird. Dieses 
Ergebniss steht in Widerspruch mit der Ansiclit vieler Embryologen, 
welche noch immer in der Gastrula eine primäre Embryonalform 
erblicken und die anderen Modi der Keimblätterbildiing von der 
Invagination ableiten wollen. Es wird dabei meistens stillschweigend 
vorausgesetzt, dass die Gastrulae, überall wo sie auftreten, homologe 
Embryonalformen sind. Dies ist aber nichts weniger als bewiesen ; im 
Gegentheil ist es wahrscheinlich, dass die Gastrulae in den verschie- 
denen Thiertypen einander keineswegs streng homolog sind, sondern 
dass das Vorkommen dieser Embryonalform bei so vielen Typen 
eine Convergenzerscheinung ist. Weil die Keimblätter einander 
entsprechen, brauchen nicht die verschiedenen Gastrula- 
formen und derOrt, von dem die Einstülpung ausgeht, 
in allen Fällen identisch zu sein, um diese Frage näher 
zu untersuchen, muss erörtert werden, was in den verschiedenen 
Fällen aus dem Blastoporus wird^). 

In der That: sein Schicksal ist in den verschiedenen Thier- 
Btämmen äusserst verschieden. Bei Medusen, bei welchen die Keim- 
blätterbildung durch Invagination geschieht (z. ß. Pelagia), wird 
der Bla-stoporus direkt zum Muud des Thieres. Aehnliches ist auch 
der Fall bei vielen Anneliden und bei einigen Mollusken, bei welchen 
der Blastopoms der ursprüngliche Mund ist; nur kompliziert sich 
die Rache hier etwas, indem sich in späteren Stadien das Ektoderm 
an der Stelle des Blastoporus zur Bildung des Vorderdarms (Stomo- 
daeums) einstülpt, sodass der Blastoporus beim erwachsenen Thiere 
die Stelle ist, wo der ektodermale Vorderdarm in den entodermalen 
Mitteldarm übergeht. In solchen Fällen spricht man von einer 
oralen Gastrula; der Blastopoms ist meistens ursprünglich weit 
und wird nach und nach verengert j meistens verwachsen seine Ränder 
von hinten nach vorn, sodass man hinter der engeren, übrigbleibenden 
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OeffDung am Vorderende häufig einen Verwachsungssaum (Gastrii- 
laraphe) sehen kann. ^ In manchen FäUeu (z. B. bei den Echino- 
dermen) wird dagegen der das Hinterende der Larve bezeichnende 
Blastoporuä zum After derselben und der Mund wird durch eine an 
der Ventralseite entstehende Einstülpung des Ektoderms neugebildet, 
welche in den Mitteldarm hinein durchbricbl. Man kann hier von 
einer analen Gastrula sprechen. — Wiederum in anderen Fällen 
schliesat sich der Blastoponis gänzlich und sowohl der Mund wie 
der After entstehen als Neubildiingeu ; dies ist der Fall bei den 
meisten Arthropoden*). Endlich bei den Wirbeltbieren unterliegt der 
Blastoporus einem sehr merkwürdigen Schicksal. Bei Amphibien 
wird er in einen vorderen und einen hinteren Perus abgeschnürt; 
der vordere wird zum After, während der hintere hei Beginn der 
Bildung des Nervensystems (vergl. 
weiter unten) von den MeduUar- 
falten überwachsen und in einen 
Eommunikatiousporus zwischen 
Rückenmarks- und Darmrohr (Ca- 
nalis neureittericus) umge- 
wandelt wird, welcher sich später 
schliesst. Bei den Neunaugen, 
wo der Canalis neurentericus höchst 
rudimentär ist, wandelt sich der 
Blastoporus in den After nm ; beim 
Amphioxus hat er keine Be- 
ziehung zum After, sondern wird 
gänzlich von den Medullarfaltea 
überwachsen, sodass er einfach zum 
C'anal. neurent. wird (Fig. 69 bl), 
der später geschlossen wird; auch 
bei den höheren Wirbeltbieren ist 
die Beziehung des Blastoporus zum 
After gSnzlicIi aufgegeben ; dagegen 
hat man auch hier Kommuni- 
kationen zwischen Nervenrohr und Darmrohr gefunden, welche man 
in Beziehung zu einem Rest des Blastoporus gebracht hat Der 
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Mund hat bei keinem Wivbeltliier irgend welchen Bezug zum Blasto- 
porua, sondern entsteht immer als Neubildung. 

Wie aus dieser üebersicht ersichtlich, ist das Schicksal des 
Blastoporua bei verschiedenen Thieren ein gänzlich verschiedenes: 
bald wird er zum Mund, bald zum Äft«r, bald zu keinem von beiden. 
Es ist dies eine grosse Schwierigkeit für die Theorie, die in der 
GastiTila eine ursprüngliche und überall homologe Embryonalform 
sieht; denn es würde schwerlich Jemanden einfallen, den After der 
Echinodermen dem Mnnd der Anneliden als Homologon entgegen 
zu stellen. Diese Schwierigkeit wurde auch von den Anhängern der 
genannten Lehre gefühlt und man suchte sie dadurch zu beseitigen, 
dass man den Blastopoms als die geraeinsame Grundlage für Mund 
und After autfasste. Bei den hypothetischen Stammformen habe 
es keinen besonderen After gegeben — wie es in der That bei den 
Coelenteraten der Fall ist — und der Blastoporus der Gastrula 
entspräche der gemeinsamen Ingestions- und Egcstionsötfnung der 
Stammformen ; einige Verfasser wollten zu Gunsten der genannten 
Lehre gar die Wirbelthicre von den Aktinien ableiten (!). Während 
der weiteren Entwicklung der Gastrula sollte nun in einigen Fällen 
die Beziehung des Blastoporus zum Mund, in anderen Fällen seine 
Beziehung zum, After aufgegeben werden; in der oben erwähnten 
Vercngenmg des Blastoporus von hinten nach vorn mit Bildung 
einer Gastrularapbe, wie es in einigen Fällen vorkommt, wollte man 
bei den oralen Gastrulae eine ursprüngliche Beziehung des Blasto- 
porus zum After erkennen. Die völlige Schliessung des Blastoporus 
mit Neubildung von Mnnd und After wird dabei als ein sekundärer 
Vorgang aufgefasst und man versuchte nachzuweisen, dass Mund 
und Alter wenigstens in der Region des früheren Blastopoms ent^ 
ständen. Dem gegenüber ist zu betonen, dass kein einziger, absolut 
sicherer Fall bekannt ist, in welchem es gelang nachzuweisen, dass 
sowohl Mund als After aus dem Blastoporus hervorgingen und auch 
sonst steht die Lehre auf sehr schwachen Füssen, Namentlich die 
genauen Untersuchungen Metschnikoff's über die Gastrulation 
bei verschiedenen Würmern und Echinodermen Iiaben zur Genüge 
dargethan, dass gerade bei den einfachsten, wenigst differenzierten 
Gastrulae die Verengerung des Blastoporus eine allseitige ist und 
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nicht mittels Bildung einer Gastnilaraphe vor sich geht; letzteres 
kommt nur bei frühzeitig differenzierten, bilateralen Gastnilae vor. 
Bei Ecbinodermen ist somit absolut keine Beziehung des Blastoponis 
zum Mund, bei niederen Wurmern absolut keine Beziehung zum 
After nachzuweisen. 

Es ist hieraus zu ersehen, dass der Beweis oder nur die Wahr- 
scheinlichkeit dafür, dasa die Gastntla eine uraprfln gliche und überall 
homologe Embryonalform darstellt, voUkommen fehlt. Die Keim- 
blätterbildung mittels Gastrulation stellt im Gegentheil eher einen 
abgekürzten Modus der Entwicklung dar und die Gastrulaforra kann 
in den verschiedenen Thierstämmen selbstständig erworben sein ; denn 
es ist sehr wohl möglieh, dass dieselheu Faktoren, welche bei dem 
einen Thierstamm die Bildung der Gastmla veranlassten, ebenso gut 
bei einem anderen Stamme sich geltend machten. Man muss dabei 
zunächst an den Vortheil denken, der in der Bildung eines gleich 
von Anfang an röhrenförmigen Darmes liegen könnte. Bei dem 
gegenwärtigen Stand ist die ungezwungenste Annahme über die 
Keimblätterbildung die, dass die Entodermbildung mittelst multi- 
polarer Immigration von Zeilen der primitive Modus, die Gastru- 
lation eine abgeleitete Form der Keimhlätterbildung ist und dass 
die in den verschiedenen Thicrstämraen auftretenden Gastnilae keines- 
wegs immer einander homolog sind. 

Mehrere Anhänger der Lehre von der Ursprflnglichkeit der 
Gastrulaform haben über die Beziehung der Hauptachse der Gastrula 
zu den Hauptachsen der späteren Larvenformen und der fertig 
gebildeten Thiere Ausführungen gemacht und auf dieser Grund- 
lage Vergleiche zwischen den versehiedenen Thierstämmen angestellt. 
Dass derartige Spekulationen hinfällig und werthlos sind, ist klar 
in dem Augenblick, wo man zugiebt, dass die Homologie der 
Gastrulae in den verechiedenen Thierstämmen mindestens äusserst 
zweifelhaft ist. Aber selbst diese Homologie zugegeben, sind solche 
Spekulationen abgeschmackt, denn sie setzen eine Starrheit voraus, 
die bei solchen zarten, embryonalen Gebilden nicht angenommen 
werden darf. 
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An merkungen 

1) Die wichtigsten Auffassungen der Relationen der verschiedenen Modi der 
Eeimbl&tterbildung finden sich in folgenden Schriften vertreten: HaeckeU 
Studien z. Gastraea-Theorie. Jena 1877. — Bütschli, Morph. Jahrb., Bd. 9. 
1884. — Metschnikoff, Embryol. Studien an Medusen. Wien 1886, sowie 
Vergl. embryol. Studien, in. Zeitschr. f. w. Zool., Bd. 37. 1885. — Balfour, 
A treatise of comp. Embryology. Vol. II. 1881. 

«) Für Peripatus wurde von Balfour und später von Sedgwick 
angegeben, der Blastoporus, welcher hier lang und schlitzförmig sei, werde 
während der weiteren Entwicklung mitten durchgeschnfirt, indem hier die Bänder 
von links und rechts verwüchsen ; dadurch entständen also aus dem einfachen Blasto- 
porus zwei in den ürdarm führende Oeffnungen: eine vordere, an deren Stelle 
später der Mund liegt und eine hintere, aus welcher der After hervorgeht. 
Diese Darstellung beruht aber wahrscheinlich auf irrthümlichen Beobachtungen,, 
denn bei den westindischen Arten derselben Gattung wird die eng umschriebene 
Stelle, von welcher die Ehitodermbildung ausgeht und die dem Blastoporus ent- 
spricht, im Laufe der Entwicklung vollkommen verwischt und sowohl Mund 
wie After entstehen als Neubildungen (Einstülpungen des Ektoderms) vor jener 
Stelle, wie durch die genauen Untersuchungen KenneTs festgestellt worden 
ist (Arb. a. d. zool. Institut Würzburg. Bd. 7. 1884). 



IX 

£Dt*ricklang der Gcscblecbtszellen und Diffürünzicrang des Geschlechts — 

Entatehniig der Gewebe und Organe aas den £einibiatt«m (Oberhaut, Nerven- 

Bjstem, Sinncsepithelien. Stomodaenm and Proctoduenin ans dem Ektodenn. 

Hesenteron. Chürda a. a. aas dem Entoderm} 




Nachdem die Entstehung der ersten Frimitivorgane, der Keim- 
blätter dargelegt wurde, ist es unsere nächste Aufgabe zu zeigen, 

wie aus denselben die definitiven Organe und Gewebe des Organismus 
hervorgehen. Es müssen zunächst die allgemeinen Regeln in dieser 
Hinsicht hervorgehoben werden und danach einige der wichtigsten Aus- 
nahmen von den Kegeln erwähnt werden; ea liegt in der Natur der 
Sache, dass wir auf die übergrosse Mannigfaltigkeit der Details 
nicht eingehen können. 

Zunächst wollen wir ims mit der Genese der Geschlechtsorgane 
oder was das Wesentliche dabei ist. der GescIUechtszellen beschäftigen. 
Diese nehmen nämlich gewissennassen eine Sonderstellung unter den 
Zellen des Körpers ein. Während alle sonstigen Gewebe und Organe 
des Körpers von den Keimblättern phylogenetisch ableitbar sind, ist 
das nicht mit den Geschlechtszellen der Fall. Die Geschlechts- 
zellen müssen phylogenetisch älteren Ursprungs sein, 
als die Keimblätter; denn die geschlechtliche Fortpflanzung 
existiert schon bei einzelligen Thieren und wir kennen mehrzellige 
Organismen, bei welchen die einzige Ditferenzierung der Zellen die- 
jenige in Geschlechtszellen und vegetative (somatische) Zellen ist 
{Volvox'). Erst nach der Sonderung in Geschlechtszellen und 
vegetative Zellen muss die Differenzierung letzterer in Ektoderm- 
und Entodermzellen eingetreten sein. 



Entwioklnng der Gi'sehlerhtsielK'n, 

Wäre nnn, wie so oft leichthin gesagt wird, die Eeimesgeschichte 
eine kurze und schnelle Rekapitulation der Stammesgeschichte, so 
sollte man erwarten, dass während der Rntwickliing zuerst die Ge- 
schlechtszellen aich von den übrigen Zellen sonderten und erst darnach 
die Differenzierung der Keimblätter erfolgte. Eine so frühzeitige 
Differenziernng findet aber nur in vereinzelten AusnahmelUlIeD statt. 




Der merkwürdigste dieser bis jetzt beschriebenen Fälle ist die 
schon während der ersten Furchnngen auftretende Differenzierung der 
Geschlechtszellen beim Pferdespulwurm (Ascaris megalocephala, 
Fig. 70. A— C). Bei dem genannten Thier sondert sich entweder 
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schon im zweizeiligen oder wenigstens im vierzelligcn Furchungs- 
stadium die Urgeschlechtszelle von den anderen Zellen ab, nas an 
den sich theilenden Kernen kenntlich wird. Wena die Urgeschlechts- 
zelle sich zur Theilung anschickt, behält sie die ursprünglichen 4 
(resp. 2 hei der Varietät univalens) grossen, bandförmigen Chromo- 
somen, ganz wie sie im befruchteten Ei vorhanden waren; in der 
anderen Furchungszelle des 2-Stadiums (resp. in den drei anderen 
des 4-Stadiiim9) zerfallen die Mittelstüeke aller Chromosomen in 
eine grosse Anzahl kleiner Chromatinkönichen, während die Endstücke 

Fig. -1. 
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derselben vom Protoplasma resorbiert werden; in den Tochterzellen 
derselben treten nur die kleinen Chroraatinkömehen bei den weiteren 
Tbeilungen auf. Die erste ürgescblechtszelle giebt noch durch ihre 
weiteren Theiliingen eine Anzahl somatischer Zellen ab, in welchen 
wie in den zuerst gebildeten eine Vennindorung der Chromatinmasse 
stattfindet; auch in späteren Furch ungsstadien trifft man nur eine 
Urgeachlechtszelle an (vergl. das Schema Fig. 71). Erst in einem 
Stadium mit sehr zahlreichen Zellen ßlngt die Ürgescblechtszelle an. 
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sich in der Weise zu theilen, dass ihie beiden Tochterzellen gleich 
sind und tod diesem Zeitpunkt ab sind alle ihre Descendenten Ur- 
geschlechtszellen , die dann den Hauptinhalt der Ovarien , resp. 
Hoden bilden. 

Eine so frühzeitige Differenzierung der Ürgeschlechtszellen wie 
bei Äscaria megalocephala ist bei keinem anderen Thier be- 
kannt. Doch giebt es eine Anzahl Thiere, bei welchen die ürge- 
schlechtszellen in späteren Furch ungsstadien oder etwa gleichzeitig 
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mit der Bildung der Keimblätter sich deutlich sondern. In den 
Sommereiern einer Daphnie (Moina) soll nach Grobben schon in 
dem Blastosphaerastadium die Urgenitalzelle kenntlich sein und im 
Gastmlastadium findet sich vor dem Blastoporus eine Gruppe ton vier 
solchen, aus der Theilung jener entstandenen Zellen {zwei derselben 
sind in Fig. 72 sichtbar). Ebenso wird bei Sagitta im Gastmla- 
stadium eine Gruppe von Genitalzellen am Boden des Urdarms sicht- 
bar (Fig. 73 A). Ferner erscheinen sie etwa gleichzeitig mit der 
Differenzierung der Keimblätter bei Scorpionen als eine wohlum- 
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grenzte Zellgruppe, und bei wenigen lusekteo {einigen Mücken iuid 
Blattläusen) kommt die Differenzierung während der späteren Fur- 
chungsstadien oder fast gleichzeitig mit der Bildung der Keimblätter 
zu Stande. Endlich sind nach neueren Untersuchungen bei den 
Spongien schon in ganz frühen Stadien die Geschlechtszellen (als 
Wanderzellen) durch ihre Kernstruktur — die mit derjenigen des 
Eies und der Furchungszellen übereinstimmt — von allen anderen 
Zellen des jungen Organismus scharf unterschieden.*) 

Doch das sind Ausnahmefälle, Daa Gewöhnliche ist, dass die 
GeschlecbtszeUen erat in viel späteren Stadien der Entvficklung 
kenntlich werden und also während der früheren Entwicklungsperiode 
erst einem Keimblatt, später der Anlage eines besonderen Gewebes 




Drei Entiticltluiiffastadien von Sugitta (upliächs HoriiontaidurchschnittB). A uod C Lach 

BntBchli, B nach KowileVBkj iius Balfout'a Handbuch, ec Ektoderm, ea Enlo- 

dann, mea UräarDUUBstlllpimsoD („Mesodann-), ge UrseDitalMUBn, hl.p BUsloporas, m der 

Mond (EEnstDIpuag des Rktodotins]. 

oder Organes einverleibt sind. Bei den Hydroiden z, B. differenzieren 
sich die Geschlechtszellen entweder aus dem Ekto- oder ans dem 
Entoderm heraus (meistens aus dem Ektoderm) und sie entstehen 
hier gewöhnlich nicht als eine bestimmt umgrenzte Zellgruppe, 
sondern liegen einzeln zwischen den anderen, den vegetativen Zellen. 
Oft wandern die Geschlechtszellen hier weit herum , vou ihrer 
BQdiingaätätte (oft im Stamme befindlich) nach ihrer ReifnngsstStt« 
(im Gonophor). Auch bei Echinodermen sollen die Genitalzellen 
von ihrer Bildungsstätte (in einer sog. Genitalröhre) nach ihrer 
Reifiingsstiitte (den Genitalfollikeln) wandern. Bei den meisten 
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höheren Thieren (Anneliden, Arthropoden, und Wirhelthieren) diffe- 
renzieren sich die Geschlechtszellen typisch in verhältnissmässig 
spaten Eotwicklungsstadien ans dem die Leibeshohle auskleidenden 
Epithel (Peritoneum). Bei Regenwürmern werden die Anlagen der 
Geschlechtadrüaen erst deutlich in einem Stadium, wo die sonfitigen 
Organe schon angelegt und sehr zahlreiche Segmente vorhanden sind; 
bei Wirbelthieren ist das Gleiche der Fall (beim Hühnchen z. B, 
werden die Geschlechtszellen erst am 4, Tag der Bebrütung kenntlich, 
wenn alle wichtigeren Organe schon angelegt sind) und auch meistens 
bei Insekten; doch giebt es ja Ausnahmen (vergl. oben; auch beim 
Ohrwurm u. a. findet die Differenzierung der Geschlechtszellen ver- 
hältnissmässig früh statt). ^) 

Kine interessante Thatsache, auf die übrigens achou früher ge- 
legentlich hingewiesen wurde, ist, dass die primitiven Genitalzellen 
(Spermatügonien und Ovogonien) in beiden Geschlechtern vollkommen 
gleich sind: grosse, rundliche Zellen mit grossem Kern, der einen 
reichen (Jhromatingehalt (Kerngeräst) und gewöhnlich ein oder 
mehrere Kerakörperchen hat. Es ist also eine primitive Gleichheit 
beider Geschlechter vorhanden und die Differenzierung in o" und 9 
ist ihrem Auftreten nath eine sekundäre Erscheinung. 

In dieser Verbindung möge kurz das Wenige gesagt werden, 
was man über die Ursachen der Entwicklung der Eier zu (f und 
zu V Individuen weiss. Dieselben sind bei verschiedenen Thieren 
so verschieden, dass nicht einmal die naturphilosophische Schule 
sich an den Versuch gewagt hat, eine .einheitliche Erklärung' für 
dieselben zu geben. Bei den Bienen war ja die Bedingung für die 
Entwicklung von Weibchen (Königinnen und Arbeiterinnen) das Ein- 
treten der Befruchtung, lur die Entstehung der Männchen (Drohnen) 
dagegen das Ausbleiben derselben; die Drohuen entstehen aus par- 
thenogenetischen Eiern. Die Arbeiterinnen sind Weibchen, deren 
äussere Geschlechtsorgane nicht ku völliger Entwicklung gelangt 
sind (sodass sie nicht begattet werden können); ob ein befruchtetes 
Ei zu einer Königin oder zu einer Arbeiterin wird, beruht darauf, 
ob es in eine mehr oder weniger reichlich mit Nahrung versehene 
Zelle gebracht wird. 
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Ganz andere BediDgiingen hat Maupas kürzlich für die Diffe- 
renzierung des Geschlechts bei einem Räderthier (Hydatina senta) 
auf experimentellem Wege nachgewiesen. Es giebt bei dieser Art 
zwei Formen von Weibehen: eine, die nur zu Männchen, eine andere, 
die nur zu Weibchen sich entwickelnde Eier legt (.pondeuses mäles 
et femelles"); die o" Ei^r sind kleiner, die 9 grösser. Es ist daraus 
klar ersichtlich, dass das Geschlecht des (parthenogenetiseh sich 
entwickelnden) Eies schon im mütterlichen Ovarium bestimmt wird. 
Das für die Entwicklung reife Ei ist schon unwiderruflich geschlecht- 
lich differenziert; aber in den früheren Stadien der Ovogonese ist 
es möglich, den jungen Eiern durch künstliche Eingriffe willkürlich 
den einen oder den anderen tieschlechtscharakter aufzudrücken. 
Nämlich durch Erhöhung, resp. Erniedrigung der Temperatur. Wird 
dieselbe erhöht (auf 2(j — 28" C), so werden cf Eier gebildet; wird 
sie aber erniedrigt (auf 14 — 15" C), so entwickeln sich in den Ovarien 
nur 9 Eier. In dieser Weise kann man willkürlich aus einer ,pon- 
deuse feraelle' eine .pondeuae male* machen und umgekehrt; ja 
man kann dieselben Individuen mehrmals umwandeln. Dies traf 
durchschnittlich für etwa SO"/,, der Individuen bei Maupas' Unter- 
suchungen zu. Hier bestimmt also die Temperatur das 
Geschlecht; dass dies für solche Arten in der Natur eine grosse 
Bolle spielen muss, ist klar. Es wäre möglich, dass eine derartige 
Beeinflussung auch noch für andere Thierformen, die von den Jahres- 
zeiten abhängige Entwicklutigscyklen durchmachen, Geltung hätte.*) 

Sonst weiss man über die Ursache der Differenzierung des Ge- 
schlechts bei anderen Thieren gar nichts; viele Hypothesen wurden 
aufgestellt; da es aber in vielen Fällen nicht gut möglich ist, zu 
experimentieren und in anderen Fällen, wo es möglich wäre, die 
Eiperimente noch fehlen, so tappt man noch im Dunklen. Bei einigen 
Thieren bilden sich in demselben Individuum einige Geschlechtszellen 
männlich, andere weiblich aus; es sind dies die hemi aphroditischen 
Thiere. Wie das kommt, weiss man ebenfalls nicht. Bisweilen 
sind die Individuen erst cTi dann 9 öder umgekehrt ; es könnte dies 
eine Folge davon sein, dass die in dem jugendlichen Organismus 
auf die Geschlechtszellen ausgeübten Heize andere wären als im 
späteren Leben und eine verschiedene Ausbilduug derselben veran- 
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lassten; aber schwer ist es zu begreifen, wie (z. B, bei vielen Mol- 
lusken) in benadibarten FoUiheln, ja in einem und demselben Follikel 
der Zwitterdrüse einige Zellen zu cf, andere zu 9 Kiementen sich 
entwickeln. 



Es giebt Organismen, die es nicht wesentlich weiter bringen 
als zur Sonderung in Geschlechtszellen und zwei Keimblätter, Ekto- 
derm und Entoderm ; diese Formen bestehen als erwachsene Thiere 
nur aus zwei verschieden ausgebildeten Epithelien. einem äusseren 
und einem inneren, die unmittelbar aus den Keimblättern hervor- 
gegangen sind und jenes die Haut, dieses den Darm dieser Thiere 
vorstellt. Der ganze Organismus ist nur ein Schlauch, der einen 
Hohlraum (die Darmhöhle) umschliesst; dieser hat an einer Stelle 
eine Oeffnung, welche zugleich Mund und After ist: die Nahrung 
wird dm'ch dieselbe aufgenommen und ebenso die unverdaulichen 
Reste durch sie ausgestossen. Derartig einfach gebaute Organismen 
sind vor Allem die Hydroidpolypen. Bei den meisten anderen 
Thieren ist das zweiblättrige Stadium nur ein Durchgangsstadium: 
die Differenzierung in Keimblätter ist eine Vorbereitung für die 
Differenzierung in Organe. 

Was die Entwicklung der einzelnen Gewebe und Organe des 
thierischen Körpers betrifft, so lassen sich in dieser Beziehung ge- 
wisse allgemeine Regehi aufstellen, die mit spärlichen Ausnahmen 
meistens volle Gültigkeit haben. So entsteht aus dem Ektoderm 
ganz allgemein die ganze Oberbaut (Epidermis) mit allen Epithelien 
der Hautdrüsen (dieselben bilden sich als Einstülpungen oder Ein- 
wneherimgen der Oberhaut), ferner das ganze centrale und peri- 
pherische Nervensystem und die wichtigsten, die percipierenden Theile 
der Sinnesorgane (Retina, Gehörepithel, Geruchsepithel), endlich bei 
den meisten Thieren das Epithel des vordersten und des hintersten 
Theils des Darmkauais (Stomodaeum und Proctodaeum). Aus dem 
Entoderm dagegen bilden sich immer oder fast immer der grössere, 
mittlere Abschnitt des Darmkanals (der Mitteldarm) und als eine An- 
zahl Ausstülpungen aus demselben die Darmdrüseu, sowohl die kleineren, 
wie die grösseren (Leber, Pankreas) ; bei den Wirbelthieren entstehen 
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ausserdem als AiiMstiilpiuigeD des EDtoderms die Lungen (bei den 
Fischen die Schwimuiblase), die Anlage der Glandula thymus und 
tliyreoidea und endlich durch einen eigCDtbümlichen, unteu zu be- 
schreibenden Abfaltungsvorgang die Kücltensaite (Chorda dorsalis). 

Bei der Ectwiclilung der Organe muss einerseits die Dift'eren- 
zienrag der Zellen zu verschiedenen Punktionen, die nistologische 
Sonderung {welche oft erst in späteren Phasen deutlich erkennbar 
wird), andererseits die morphologische Sonderung, welche auf der 
in den verschiedenen Theilea eines Embryos ungleichmässigen Ver- 
mehrung der Zellen oder, was dasselbe heisst. auf dem ungleich- 
massigen Wachstbum beruht, berücksichtigt werden. Das Wacbsthum 
und die Zelltbeilungen gehen ja in den verschiedenen Kegionen eines 
Embryos in sehr verschiedener Weise vor sich ; beispielsweise ist es 
klar, dass an den Stellen, wo bei Wirbelthierembryonen die Anlagen 
der Extremitäten hervorsprossen sollen, die Wachsthumsenergie be- 
deutender sein muss, die Zelltheilungen lebhafter vor sich gehen 
müssen, als an der sonstigen Obertiäehe der Embryonen. 

Wir wollen einige Vorgänge der Organentwieklung näher be- 
trachten imd fangen mit der Entwicklung des Centralnervensystems 
der Wirbelthiere an. Bekanntlich liegt bei den Wirbelthiereu das 
Ceutralnervensystem (Gehirn und Rückenmark) tief verborgen im 
Innern des Körpers, von einer h&utigen, knorpeligen oder knöchernen 
Scheide (Skelett) umgeben. Die das Centralnervensystem aufbauenden 
Zellen liegen bei den jungen Embryonen aber keineswegs drinnen, 
sondern ganz an der Oberfläche; das Centralnervensystem legt sieb 
nämlich, z. B. bei Vögeln und Säugethieren in der Weise an, dass 
sich längs derdorsalenMittelliniedes Embryos eine anfangsseichte, später 
tiefe, von zwei Wülsten begrenzte Furche bildet {die Medullart'urehe, 
resp. Medullarwfllste) ; indem die Ränder der Furche sich immer 
mehr emporwfllben und zuletzt längs der Mittellinie miteinander 
verwachsen, wird eine geschlossene Röhre (das MeduUarrohr) her- 
gestellt, welche natürlich gleich nach ihrer Bildung dicht innerhalb 
dos Ektoderms — oder wie dasselbe jetzt beiast — dicht innerhalb 
der Epidermis liegt; erst später wird sie von wucherndem Binde- 
gewebe und Muskelanlagen überwachsen und von der Oberbaut ab- 
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getreünt. Zwei Stadien der Entstehung des Rflckeninarkrührs beim 
Hühneheo sind in Fig. 74 und 75 in Querschnitten dargestellt. 

Die Bildung des Centralnervensystenis bei den hSheren Wirbel- 
thieren, sowie bei Amphibien, Haien iind Rochen beruht also auf 
einer' Faltenbildung im Ektoderm; dasselbe stülpt sich längs der dor- 
salen Mittellinie zur Bildung eines hohlen Kohrs ein und das Lumen der 
Einstülpung wird in aUen diesen Fällen zum Centralkanal des ßückeu- 
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inarks (resp, ku den Ventrikeln des Gehirns). Solche Faltenbildungen 
spielen überhaupt bei der Entwicklung der Organe eine ausserordent- 
lich grosse Rolle: viele Organe Verden als hohle Ein- oder Aus- 
stülpungen von den primitiven Keimschicfaten angelegt, wie denn 
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auch schon in sehr vielen Fällen die Entwicklung der Keimblätter 
auf einev Faltenbildung beruhte (Einstülpung der Blastula zur Bil- 
dung einer Gastrula). Es ist aber auch bemerk enswerth, dass bei 
der Bildung eines Organs an Stelle einer bohlen Einstülpung auch 
eine solide Eiowucherung stattfinden kann (ebenso wie statt der 
hohlen Gaatrulaeinstülpiing eine Einwucherung oder Einwanderung 
von Zellen hei einigen Tbieren 
Fi(c. 76 A, B. vorkam). So auch bei der 

Bildung des Medullarrohrs, 
Bei einigen Fischen (Knochen- 
fischen und Neunaugen) ent^ 
steht keine hoble Einstülpung, 
keine Medullarfurehe ; aber 
längs der dorsalen Mittellinie 
wuchern die Ektodermzelleu 
sehr stark und verschieben 
sich nach innen, sodass sie 
hier eine dicht innerhalb der 
Epidermis gelegene, solide 
Anlage des Centralnerven- 
systems bilden; der Central- 
kanal und die Ventrikel ent- 
stehen in diesem Falle später, 
indem die Zellen Flüssigkeit 
zwischen sich ausscheiden und 
auseinander weichen, sodass 
ein Hohlraum bergestelltwird. 
üebrigens hat ein Forseher, 
Calberla seinerzeit ge- 
glaubt, nachweisen zu können, 
dasa auch bei Knochenfischen 
eine wirkliche Einstülpung 
der obersten Schicht des Ektoderms stattfinde und nur das Lumen 
der Einstülpung obliteriert wäre. Seine Figuren, die in unseren 
Fig. 76 A — B wiedergegeben sind, zeigen dies sehr deutlich und 
brauchen keine nähere ErklitruDg; indessen haben neuere Autoren 
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der Auffassung widersprochen. ~ Eine dritte Modifikation der Bildung 
des Centralnervensystems finden wir beim Amphiosua (Fig. 77 A — C): 
hier yerwächst dag die Epidermis bildende Ektoderm über einer 
(auch ektodermalen) platten förmigen Anlage des Centralnervensystems; 
dieses hat also gleich nach seiner Abschnörung vom übrigen Ekto- 
derm die Form einer länglieben Platte, welche sieh erst später zu 
einem Rohr zusammenschliesst. 

Ob nun die Bildung des Centralnervensystems durch Einstülpung 
eines Rohrs, durch Einwucherung einer soliden Zellmasse oder dm'ch 
Deberwachsen einer Platte geschieht, ist nicht von wesentlicher Bedeu- 
tung, da der Ursprung des Organs in allen Fällen der gleiche ist 
und auch das Resultat in den drei Fällen ein wesentlich gleiches 
wird (von der speziellen Differenzierung abgesehen). Aber dieselben 
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Modifikationen lassen sich auch bei der Bildung anderer Organe bei 
verschiedenen Thieren nachweisen und sie wurden desshalb hier als 
Paradigmen angeführt. Beispielsweise sei nur erwähnt, dass bei 
den Knochenfischen noch eine ganze Reihe anderer Organe, die bei 
den meisten anderen Wirbelthieren als hohle Ein- oder Ausstülpungen 
entstehen, sich als solide Einwncherungen bilden und erst später 
hohl werden. 

Wenn sich die Anlage des Centralnervensystems von dem übrigen 
Ektoderm abgeschnürt hat. geht die histologische Umbildung ihrer 
Zellen (die ja ursprünglich Epithelzellen waren) an. Es hat eine 
starke Vermehrung derselben stattgefunden und nur die innerste Schicht 
um den Centralkanal behält ihre epithelartige Zusammensetzung bei {als 
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dag sogeil, Ependym). Die übrigen Zellen nebmen einen ganz 
anderen Cbarakter an, treiben Ausläufer und bilden sich grössten- 
tfaeils in Ganglienzellen um; doch kann hierauf nicht näher einge- 
gangen werden, sondern es muss auf die Lehrbücher der Histologie 
verwiesen werden- — Die peripheren Ganglien entstehen als Aus- 
wüchse vom Centralnervensystem. 

Auch bei den wirbellosen Thieren entsteht fast durchweg das 
Nervensystem aus dem Ektoderm. Bei niederen Fonnen, wie bei 

Fig. TS. 




flmbryo einoa Sege wunns Ton dor 3e te betraibtet «eo g mod Hi ort nich Vojdovskj 
(Entw. gtseh. LuCinucl Pro« 1S38 — fSS) o Uund nph Unil«re. ea Entodenn. 
N Neuroblast. M Süssere My nnere Mjohlasten (= U mesodenuajllen der Anlflron): n. m. 
Ulf die resp, loa N M Uj' produt er1«n Zellreihen I e Ektodermrerdickung oberhalb 
des Schlundes at d o Anlage des obertm Schlund ganglioDB. 

den Hydromedu^en und den eint<ii.hsten Anneliden bleibt es auch bei 
den erwachsenen Thieren in dei Oberhaut liegen meistens wächst 
ea aber von seiner Ursprungsatfittp in tiefere Schichten hinein. Eine 
sehr eigen thumliche Bildurgageschichte des Nervensystems finden 
wir bei Güederwurmern (namentliub bei Regenivurmern und Blut- 
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egeln). Das Centralnervensystem besteht hier ans zwei morpho- 
logisch verschiedenen Theilen : dem Ober dem Oesophagus gelegenen 
oberen Schluudganglioo (Gehirn) und dem aus zahlreichen Ganglien 
gebildeten, unterhalb des Darmes gelegenen Bauchstrang ; um den 
Schlund sind diese zwei Theile mit einander verbunden und bilden 
den Schlundring. Der Bauchstrang entsteht nun in der Form zweier 
jederseits der ventralen Mittellinie gelegenen Ektodermverdickungen 
und diese stellen anfangs einfache Zellreihen dar, die hinten je mit 
einer grossen Zelle (dem Neuroblast) abschliessen (vergl. Fig. 78). 
Diese Zellreihen (Neuralreihen) sind einzig und allein durch die 
Thätigkeit der grossen Neuroblasten entstanden; diese produzieren 
nämlich sehr lebhaft durch Zellknospung kleinere Zellen und zwar 
immer in der Richtung nach vorn, aodasä vor jedem derselben eine 
einfache Reihe entsteht, die sich erst später verbreitert und verdickt. 
Hier treflen wir also zum ersten Male solche von grösseren Urzellen 
oder Teloblasten produzierte Zellreihen ; bei Kegenwürmem und Blut- 
egeln giebt es mehrere Systeme derselben (ausser N und n noch 
M und Mj, m und my in Fig. 78). Die Neuralreihe bildet eine 
tiefere Ektodermschicht jederseits der Medianlinie und durch ihre 
Vermehrung entsteht jederseits bald eine Verdickung (Fig. 79 A — B) ; 
diese lösen sich später vom Ektoderm (von der Epidermis) ab, werden 
von der Muskulatur umwachsen und stellen, indem sie mit einander 
verwachsen, den Bauchstrang her. Es ist höchst eigenthnmlich, 
dass somit jedenfalls die weitaus grßsste Masse des Bauchstrangs 
von zwei frühzeitig difl'erenzierten Embryonalzellen, den Neuroblasten 
abstammt (wahrscheinlich tritt in die Bildung des Bauchstrangs 
noch ein früh im Ektoderm zur Entwicklung gekommener Plexus 
TOn Ganglienzellen ein). Die Anlage des oberen Schlundganglions 
entsteht aelbstständig, unabhängig von jener des Baucbstrangs aus 
einer paarigen Ektodermverdickung oberhalb des Schlundes (sichtbar 
in Fig. 78) und erst später treten die zwei Anlagen durch Nerven- 
fasern mit einander in Verbindung. Bei einigen Meeres-Änneliden, 
deren Larven mittelst eines vor dem Munde gelegenen Wimperkranzes 
herumschwimmen, hat sieh die merkwürdige Thatsache herausge- 
stellt, dass anfangs ein provisorisches Nervensystem vorhanden ist 
in der Form zahlreicher, im Ektoderm gelegener Ganglienzellen, 
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■welche Nervenfasern in einen innerhalb des Wimperkranzes gelegenen 
Ringnerven hineiiischieken ; wenn sich nun Gehirn und Bauchstrang 
unabhängig von einander entwickeln, treten sie erst nur mittelbar 
durch den Ringnerven in Verbindung miteinander; später, wenn der 
Ringnerv mit dem Wimperkranz zu Grunde geht, behalten sie die 
Verbindung bei, die also nun eine direkte wird. Zugleich ist es eine 




Thelle tod QaDDchnitten durch R^ecwiinn-Euibrjunea in iwei Tonchiedsaen Stadisn. 
HZ wimpcrade, an der TentraLen Hedianlinia bcflndUcb» Ehtodermzellen. ec gewOhdliub« 
BktodarmielJen. a Neural riihs. m llussers, rar innere Muslielplstteii. Im primiiivo ttng>- 
inuakalbDndel. In B bat tkh aus der Kenralniihe eiae anastanlTcbe Verdicfcons gebiUet; 
die innere Hualielplatta hat siuh ia EAutpIitte (hp) und Dinofasorplatt« (dl^) gospitlteD. 

höchst bemerkenswerthe Thatsacbe, dass bei solchen Wurmlarven 
das Gehirn nicht wie bei den Regenwürmern und Blutegeln aus 
«iner paarigen Anlage entsteht, sondern dass verschiedene Anlagen 
in die Bildung des Gehirns eintreten; alle die bleibenden und pro- 
visorischen Sinnesorgane des Kopfes geben nämlich Zellen ab, die 
sich an der Anlage des Gehirns betheiligen. ^} 

Ueberhaupt hat sieh das Nervensystem im Thierreich zum Theil 
^phylogenetisch) in Verbindung mit Sinnesorganen entwickelt; ein 
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anderer Theil desselben ist wahracheinlich in Verbindung mit der 
Muskulatur entstanden. 

Auch die Sinnesor-rane, jedenfalls die wichtigsten Theile der- 
selben, die die sinnlichen Eindrücke aufnehmenden und weiter be- 
fördernden Sinnesepithelien, stammen aus dem Ektoderm. Meistens 
bilden sich die Sinnesepithelien einfach als Einstülpungen oder Ein- 
wucherungen des äusseren Keimblattes; dies ist der Fall mit den 
Sinnesepithelien der wirbellosen Thiere und ebenso mit dem Geruchs- 
imd dem Gehörepithel der Wirbelthiere : es bilden sich Geruehs- 
gruben und Gehörgruben als Einsenkungen des Ektoderms; die Ge- 
ruchsgrube bleibt ofl'en, während die Gehörgrnbe der höheren Wirbel- 
thiere sich gänzlich schliesst; durch Faltung und ungleich massiges 




DiigTunme der Entwicklung d» Auges vum HDhurhen nBcIi Remak (Unters. >. Rntw. 
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r DOd a Tordcre idsp. biutere Wknd der primitiven Angenblose (Retina, Tapetum nigmm), 

Th GlMkörpcr, In C ist die Verbindung mit dem Gohirn nicht gotrofTen, 

'Wachsthum kompliziert sich ihre Form, Sehr merkwürdig ist die 
Bildung des perzipierenden Epithels des Auges, der Netzbaut der 
Wirbelthiere. Dieselbe entsteht nicht als eine unmittelbare Eia- 
senkung dos äusseren Blattes, sondern als eine Äusstüliiung des aus 
dem Ektoderm hervorgegangenen Medullarrohres. Der vorderste 
Theil desselben (die vorderste primitive Gehirnblase) zeigt sich früh- 
zeitig sehr verbreitert und die Setteniheüe desselben heben sich 
bald deutlich von dem mittleren Theil ah: jene stellen die sogen, 
primitiven Äugenblasen dar und sind die Anlage der Netzhaut, welche 
also eine Ausstülpung der vorderen Gehimblase ist (Fig. 80 A). An 
dieser primitiven Augenblase vollzieht sich nun bald ein merk- 
würdiger Vorgang: die der Epidermis zugekehrte Wand wird in die 





144 Zweites Buch. Allgemeine Entwicblun^serBcheinnngen i. Thi erreich. 

dem Gehirn zugekehrte eingestülpt, sodass aus der einschichtigen 
Blase eine zweischichtige Schale oder Becher entsteht (Fig. 80 B, C) ; 
die äussere Schicht dieses Augenbechers ist dünner und stellt die 
Anlage des Pigmentepithcls dar: die innere ist viel diclier und aus 
ihr entwickeln sich sämmtliche andere Schichte» der Netzbaut. Ge- 
genüber der primitiven Augenblase (Fig. 80 A) verdickt sich das 
Ektoderm (die Epidermis) und stülpt sich ein mr Bildung einer 
Grube (der Linsengrube), deren Ränder mit einander verwachsen; 
so wird eine geschlossene, hoble Blase abgeschnürt (B, C), welche 
später solid wird, dadurch dass die Zellen der Hioterwand sich zu 
langen Fasern (den Linsenfasern) entwickeln, welche den Hohlraum 
ausfällen nnd die Vorderwand (das Linsenepitbel) erreichen. Das 
vor der Linse gelegene Ektoderm bleibt dünn und durchsichtig und 
wird zum Epithel der 'Cornea. 

Als Einstülpungen des Ektoderms entstehen ferner fast immer 
bei den höheren Thieren die Epithelien des vordersten und des 
hinteren Theils des Darmkanals (das , Stoinodaeum und Procto- 
daeuni'); aber die so gebildeten Abschnitte des Darmkanals können 
bei verschiedenen Thieren von sehr verschiedener Länge und Be- 
schafl'enheit sein. Beim Menschen und bei den Säugethieren z. B. 
stammt nur das Epithel der Mundhöhle — und nicht einmal der 
ganzen Mundhöhle, da das Epithel der Zunge entodermaien Ursprungs 
ist — sowie dasjenige der Anuseinbuchtung vom Ektoderm her; 
dagegen umfasst das ektodermale Stomodaeum bei den meisten In- 
sekten folgende Abschnitte des Darmkanals: die Mundhöhle, die 
Speisfröhre, den Kropf und den Vormagen (Proventriculus), während 
sich der ektodermale Hinterdarm vom After bis unmittelbar vor 
die EinmündungBstelle der Malpighi 'sehen Schläuche erstreckt. 
Die ektodermalen Theile des Darmkanals der Insekten sind gewöhn- 
lich daran zu erkennen, dass sie — ebenso wie die Oberhaut dieser 
Thiere — von einer Chitinhaut überzogen sind — die Oberhaut aus- 
wendig, das Darraepithel an der Innenseite. 

Aus dem Entoderm entsteht zunächst fast durchweg das 
Epithel des (gewöhnlich grössten) mittleren Abschnittes des Darm- 
kanals (das .Mesenteron*). Die Weise, in welcher die Bildung des 
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Mitteldarnarohrs zu StanJe kommt, ist versehiedeD, je nach der Art. 
in welcher die Furchung und die Bildung der Keimblätter vor sich 
ging. Am einfachsten liegen die Verhältiii3se, wenn eine typische 
Gastnilabildiing durch Invagination stattfindet: in solchen Fällen 
wird ja gleich tob Anfang an ein röhrenförmiger Urdarm oder 
Mitteldarm gebildet. Wenn das Entoderm — wie bei Booellia, 
Fig. 59 — nach einer stark inaequalen Furchung aus wenigen, 
grossen, dottererfüllten Zellen besteht, so geht zunächst Hand in 
Hand mit der Resorption des Dotters eine Vermehrung dieser Zellen 
und erst später, nach bedeutend vorgeschrittener Dotterresorption, 
bildet sich im Innern des Entoderms eine Höhle aus. Bei den dis- 
coidal gefurchten Eiern endlich liegen ja anfangs die Keimblätter 
als flache Blätter über einander — tod solchen Eiern wurde die Be- 
nennung .Keimblätter* hergenommen — und das ürdarmlumen ist 
erst ein Spalt zwischen dem Entoderm und dem ungefiirchten Dotter 
(Fig. 48 B); erst später hebt sich der mittlere Tbeil des Entoderms 
empor, bildet eine Falte, die Darmrinne, und noch später erst 
scblipssen sich die Händer dieser Rinne, sodass ein geschlossenes 
Rohr entsteht. Ein ganz ähnlicher Vorgang also, wie derjenige, 
durch weichen das Centralnervensystem der Wirhelthiere entsteht. 
Als Ausstülpungen des Mitteldarms, also aus dem Entoderm, 
entstehen die in denselben einmündenden Drüsen, die Leber, das 
Pankreas u s. w. ; bei den Wirbelthieren sind ferner als Ausstül- 
pungen des entodermalen Darmabscbnitts zu yerzeichnen: die Lungen 
(resp. die Schwimmblase der Fische) und die Glandula thymus und 
thyreoidea (wenn gesagt wird, dass diese Organe aus dem Entoderm 
entstehen, ist damit eicL Gl. thymus nur der epitheliale Theil der- 
selben gemeint). Durch einen eigenthümUchen Äbfaltungsvorgang 
entsteht endlich aus dem Entoderm bei den Wirbelthieren die Rücken- 
saite (Chorda dorsalis). Typisch ist diese Entwicklung des genannten 
Organs namentlich bei niederen Wirbelthieren (Amphibien, Am- 
phiosus) zu erkennen. In Fig. 81a — b sind zwei Stadien der 
Entwicklung der Chorda heim Wassersalamander dargestellt. Die 
Figuren stellen Querschnitt« von dem dorsalen Theil der Embryonen 
dar; in a wird das Lumen des Urdarms an der dorsalen Medianlinie 
von einer eigenthümlichen Zellgruppe (Ch) begrenzt, welche deutlich 
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genug dem Entoderm angehflrig iat, sich aber schon recht deutlich 
gegen die übrigen, diesem Keimblatt zugehörigen Zellen abgrenzt. 
In b hat sich das Darmentoderm unterhalb der Chordaanlage von 
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rechts und links vereinigt, si 
des ürdarmlumens beiträgt. 
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i diese nicht mehr zur Begrenzung 
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1) Es giebt unter den echten Metaiüün Organismen, die — wahrschein- 
lieh durcb Parasitiarana — derartig reduziert sind, daüs sie es in ihrer Ent- 
wicklong nicht viel weiter gebraclit haben, als bis m einem Zaatand, in welchem 
de DQs einer inneren Masse *on Keimzellen und einer äusseren UmhQllaiigs- 
Schicht bestehen i von einer Sonderung in Keimblätter thäte man am besten 
hier nicht eh reden. Solche Organismen sind die Dicyemiden und die 






Orthonectiden. lanter Sdimitrotzer bei wirbellosen Thieren. Die Orthonec- 
tiden haben an der Innenseite eines ftnsseren, Öimmemdcn Epithels eine sehr 
Bpärlicbe Muskelaehicht and eine Masse Ton Keimzellen {die sirh la Eiern oder 
SjiemiatozoSn umbilden); den Dicyemiden fehlt die Moekelschieht, und eine 
frroase Achsenzelle produziert hier die Keitozellen, welche in jener liegen bleiben 
(Fig. 82 B). Bei der Entwicklung, sowohl der Dicj'eniiden wie der Orthoneo- 
tiden. findet ein Vorgang statt, der mit der 
Gastrulabildung durch Ejiibolie (i. 6. bei den 
MuHcheln) grosse Aehnlichkeit hnt: eine Zelle 
wird ron den anderen Furch ungszellen nm- 
iTschsen und eingeachliisücn (Fig. 82 A) und 
man hat denn auch die eingeschlossene Zelle 
als Entodenii. die Uniböllong als Ektoderra 
und die betreffenden ThierfurTnen als sehr primi- 
tive deaten wollen. Da jedoch die einge- 
schlossene Zelle nur Keimzellen produziert — 
und bei den Orthonectiden zugleich die dünne 
Huskelschicht — so ist eine solche Deutung 
recht genagt und wenigstens gänzlich unbe- 
wiesen. Diese Schmarotzer sind wahrschein- 
lich heruntergekommene Formen, die wegen ihrer 
Lebensverhältnisse keine Sonderung in Keim- 
blätter nflthig haben, wohl aber eine Sonde- 
rung in Geschlechtszellen und vegetative Zellen 
(Hflllzeüen). — Vergl. E. van Beneden. Bull. 
de l'acad. de Belgique, S*r. 2, Tom. 41—12. 
sowie Arch. de Biol. VoL 3, 1882. — Metsch- 
nikoff, Zeitachr. f. wi»a. Zool., Bd. 35, 1881. 
— JuHn, Arch. de Biol. Vol. 3, 1882. — 
Whitroan. Mitth. s. d. zool. Station in 
Neapel. Bd. 4. 1882. 

*) Vergl. Boveri, Befruchtung. Ergeb- 
nisse d.Anat. n.Enw.gesch. 1891, sowie Sitznngs- 
ber. d. Gesellschaft f. Morph, u. Physiol. in 
Mönchen, Bd. 8. 1892. - V. HerU. Arcb. d. 
Bio!.. Tom. 13. 1894. — Grobben (Moina). 

Ärbeitena.d.iool.liiatit. Wien, Bd.2. 187B. — Bütschli(Sagitta). Zeitachr. f. 
wis». Zool-, Bd. 93, 1878. — Maas (Spongien), Zool. Jahrb. Abth. f. Änat. u. 
Ontog., Bd. 7, 1894. — Brauer (Skorpion), Zeitachr. f. wiss. Zool.. Bd. 57. 
1894. — Es wäre werthvoll zu untereuchen, inwiefern bei anderen Formen mit 
frah)[citig erkennbaren GenitulzeHen ähnliche KemdifFerenzierungon wie bei 
Ascaris anftreten. Bei Cjclops scheint es nach Haecker (Arch. f. niikr. 
Anat. Bd. -39. 1892) der Fall zu sein. 
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8) Vergl. hierzu Bergh, Zeitschr. f. wiss. ZooL, Bd. 44, 1886. — Hey- 
mons, ibid., Bd. 53, 1891, sowie Sitznngsber. d. Gesellsch. naturf. Freunde zu 
BerHn, 1893. 

4) Vergl. Maupas, Oomtes rendus, Tom. 113, 1891. 

fi) Vergl. Wilson, The Embryology of the Earthworm. Joum. of Morph. 
Vol. 3, 1890. The Cell-Lineage of Nereis, ibid. Vol. 6, 1892. — Bergh, 
Zeitschr. f. wiss. Zool., Bd. 50, 1890. — Eleinenberg, die Entstehung des 
Annelids etc., ibid. Bd. 44. — Vejdovsky, Entwicklungsgeschichtl. Unter- 
such., Prag 1888—1892. 



X 

Organe und Gewebe, die nicht unmittelbar aus den Keimblättern, sondern durch 

Vermittlan); kollektirer Anlagen hervorgehen — Entwicklung dur Muskulatur, 

EicretionBorgane, Leihesbahle, Gefässe, Bindegewebe — Wachsthnni mittelsi 

TJirellen {Teloblasten) — Segmentierung 

Während für gewisse, im vorhergehenden Abschnitte besprochene 
Organe oder Organtheile angegeben werden konnte, dass sie immer 
oder fast immer aus demselben Keimblatt entstehen, so ist das da- 
gegen für eine Reihe anderer Organe und Gewehe nicht der Fall. 
So zunächst für die Muskulatur: dieselbe kann in den einfachsten 
Fällen entweder direkt aus dem Ektoderm oder direkt aus dem En- 
toderra stammen. Ho gieht ea viele Coelenteraten, bei denen sowohl 
das Ektoderm wie das Entoderm Muskulatur zur Entwicklung bringt, 
indem sich Zellen beider Blätter als Epitheimuskelzellen ausbilden 
(an ihrer Basalfläche Muskelfasern bilden). Dies ist nicht nur bei 
den echt zweiblättrigen Hydroidpolypen der Fall, sondern auch bei 
den Medusen und Korallenthieren, welche zwischen Ekto- und En- 
toderm eine gallertige oder bindegewebige Zwischensubstanz zur Ent- 
wicklung bringen (letztere enthält bei den craspedoten Medusen keine 
Zellen; bei den anderen Formen aber enthält sie zahlreiche Binde- 
gewebazellen, die jedenfalls bei den Änthozoen vom Ektoderm ein- 
gewandert sind), Bei den Bippenqualleii entstehen dagegen reich- 
lich verästelte Muskelfasern in der Gallertsubstanz. — Ebenso ent- 
steht bei Regenwürmern die Kingmuskulatur direkt aus Ektoderm- 
zellen (aus den Zellreiben m in Fig. 78) und auch die Muskulatur der 
grossen Hautdrüsen der Amphibien gebt na£h dem übereinstimmenden 
Zeugniss zahlreicher Autoren durch direkte Umbildung von Ekto- 
dermzellen hervor. 
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In den meisten Fällen entwickelt sich aber die Muskulatur 
nicht direkt aus den Keimblättern, sondern es wuchert zwischen die 
beiden Keimblätter — gewöhnlich von der Region des Blastoporus 
ausgehend — ein embryonales Gewebe hinein, aus welchem sich 
später Muskulatur, bindegewebige Substanzen, Gef^sanlagen, Peri- 
toneum {Bekleidung der Leibeshöhle), oft auch drüsige Gebilde und 
Geschlechtsorgane herausdifferenzieren. Einige Beispiele seien näher 
analysiert, tim diese Vorgänge zu erläutern. 

In vielen Fällen (namentlich bei Anneliden und Mollusken) wird 
schon während der Furchung eine Zelle deutlich von den anderen 
unterschieden, an der Grenze der grösseren (ektodermalen) und der 
kleineren (entodermalen) Furchungskugeln ; sie theilt sich in zwei 
Hälften und diese werden etwa gleichzeitig mit der Einstülpung 




M 



Gutruls (oa PUaorbis nach Rnbl i. b,. 0. kh Farchun^hnhle. a BlutoporuB. 

en Entodsnn. JcdeiseitB di« zvei „Urmoodemiiellea" und die zwei ror diuan 

gelcgonen L'rniercuzelleu (m), 

oder ümwachsung des Entoderms von der Oberfläche ausgeschlossen, 
zwischen Ektoderm und Entoderm in die Furchungshöhle (falls eine 
solche vorhanden ist) hineingeschoben und sie liegen dann symmetrisch 
rechts und links zur Üauptebene des bilateralen Embryos. In Fig. 83 
ist eine fertig gebildete Gastnila der Tellerschnecke (Planorbis) 
dargestellt, hei welcher jederseits in der Purchungshöhle zwei Dea- 
cendenten der iirsprünglichen grösseren Zelle sichtbar sind. Die 
grösseren dieser Zellen (m) sind zur Bildung der Urnieren , der 
provisorischen Excretionsorgane bestimmt; die hinteren, kleineren 
Zellen vermehren sich sehr lebhaft und füllen bald als ein Gewebe 
spindelffirmigei' und rundlicher Zellen den grösst«n Theil der Pur- 
chungshöhle aus; sie liefern später viele Gewebe: Muskulatur, 
Bindegewebe, die bleibende Niere, das Gefässsystem, die Geschlechts- 
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Organe. Hier hat sich also zwischen Ektoderm und Eotoderm ein 
embrvODales Gewebe eingeschoben — von zwei iirsprüngliclien Zellen 
abstammend — welclies sich später in verschiedene Anlagen zerlegt. 
Eine ähnliche frühzeitige Sonderling verschiedener Gewebe aus 
wenigen ürzellen oder Teloblasteu findet bei den Anneliden 
statt'). Während der Furchung sondern sich hier nicht weniger 
als zehn solcher Zellen, welche alle gemeinsame Abstammimg von 
einer einzigen der ursprunglichen 4 oder 8 Furchungskugeln haben 
{sehr deutlich ist dies z. B. bei Clepsine). Zwei dieser Zellen 
werden wie bei der Tellerschnecke in die Tiefe geschoben, die 
anderen acht bleiben im Ektoderm liegen. Fig. 84 stellt das Gastrula- 




stadium eines Kegenwurms dar (von der linken^eite gesehen): zwischen 
Ektoderm nnd Entoderm sieht man eine grosse Zelle (m) ; die andere 
ist nicht sichtbar {liegt hinter jener) und das System der acht im Ekto- 
derm liegen bleibenden ist noch nicht fertig differenziert, zeigt sich aber 
sehr deutlich in Fig. 85, N, M (My dieser Figur ist dieselbe Zelle 
wie m in Fig. 84). Alle diese Zellen haben das gemeinsam, dass 
sie sehr frühzeitig anfangen, durch sehr ungleiche Zelltheilungen 
oder Zellknospungen kleinere Zellen in der Richtung nach vorn zu 
produzieren, welche — gemäss der Thatsache, daas immer neue den 
alten nachgeschoben werden — zu regelmässigen Längsreihen geordnet 
sind (n, m, my). Ebenso wie die Teloblasten N und M, so liegen 
auch die aus ihnen entspringenden Zellreihen n und m im Ektoderm, 
während die Reihe my ebenso wie ihre ürzelle My zwischen Ektoderm 
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und Entoderm gelagert ist (vergl. die Querschnitte Fig. 86, A — B). 
Später wird die Anordnung der kleineren Zellen zu einfachen Reihen 
aufgegeben, indem Theilungen derselben in der Querrichtung des 
Embr}'OB stattfinden; dies hat schon für die Beihe my im vorderen 
Theite desselben angefangen, wo 2 — 3 Zelten neben einander liegen. 
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Embryo einM Regenunmia na i bete betracht t «ngmdBi rt n»di VejdoTsky 
(Eatir. gmib. CntersQ h f ag 1H8R — Igt ) a Mund nph Utniore, ea Entodann. 
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d« Schluodee st d o Anlage de« oberen Schlandgangl aas. 

Die weitere Entwicklung der ans den Teloblasten entspringenden 
Zellreihen findet mm in iol ender Weise statt aus der zumeist mediad 
gelegenen der 4 äusseren und vorderen (n) entsteht der Baiicbstrang 
(jedenfalls die weitaus gr5sste Mi se de selben) wie schon oben ge- 
schildert wurde iiese Zellreibe wird des^halb als Neuralreihe 
und ihre Urzelle al Vturoblast bezeichnet Die drei mehr lateral 
gelegenen Zellreihen (m) gehen in der Bildung der Ringmuskulatur 
auf), indem ihre Zellen sich zu langen, abgeplatteten Elementen 
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entwickeln (diese AusbilduBg derselben hat schon in Fig. 86 B be- 
goQDen) und man kann deäshalb diese drei Zellreihen zusammen als 
äussere Muskelplatten, ihre Teloblasten (M) als äussere 
oder vordere Myoblasten bezeichnen. Weit verwickelter sind 
aber die ümhildunger, welche die zwischen Ektoderm und Entoderm 
1 Zellreihen my durchmachen. Da dieselben ihrer Haup^ 
: nach in der Bildung von Muskelgewebe aufgehen, kann man 



Hj. 86. 




Tbdis TDD Qaarachnltt«ii durch Rogenwnrm-Einbrjonea in iwei (erschienenen Stadien. 
*t wimpcrnde. »a der Yentnlen MedlanUnie tHÜndllche Ektodormulleii. ec geivOboliche 
Ektodennzellen, n Neuralreihe, m Susiere, niy inaere Husltfllplitten. hn primitito Uugs- 
rnuakelbünde]. In B hat sich aus der N'cutalrL'ihe eine nnsehnlicbe Terdicltang gebildet; 
die innere Uuikelplatte bat sich in Hantplatte (hp) und Datmfuerplatte (dfp) gespalten. 

sie passend als innere Muskelplatten und ihre ürzellen als 
innere oder hintere Myoblasten bezeichnen ; es gehen aber 
ausser der Muskulatur noch zahlreiche andere Gebilde aus ihnen 
hervor. 

ursprünglich war ja die Zellreihe iny einfach, bald aber finden, 
wie erwähnt, reichliche Zelltheilungen in querer Bichtung statt, so 
dass eine breite zellige Platt« entsteht; indem nun auch bald die 
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Platte sich in zwei oder mehrere Schichten spaltet, kommt eia 
dicker Streifen jederseits der ventralen Medianlinie zwischen Ekto- 
derm und Entoderm zu liegen (vergl, den Querschnitt Fig. 87), 
Nun grenzen sich in diesem Streiten regelmässige, hinter einander 
liegende Abschritte ab, die sog. üraegmente, welche ursprünglicli 
solide Zellgruppen sind; bald tritt jedoch in jeder derselben ein Hohl- 
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räum auf; diese Hohlräume sind die ersten Anfange der segmentierten 
Leibeshöhle des Thieres, in welcher die Eingeweide aufgehängt aind. 
Die Spaltung der ürsegmente ist deutlich in Fig. 88 sichtbar; durch 
das Auftreten der Hohlräume werden in jedem Ursegment vier Theile 
unterscheidbar; eine innere, dem Entoderm sich anschliessende Schicht, 
die Darm fa serplatte; eine äussere, dem Ektoderm anliegende 
Schiebt, die Hautplatte und eine Vorder- und Hiiiterwand, welche 
an das vom, resp. hinten anstossende Ursegment grenzen und mit der 
Hinterwand, resp. Vorderwand desselben zusammen ein vorderes 
und ein hinteres Septum (Dissepiment) bilden. Die Ursegmente 
verwachsen schliesslich von rechts und links in der ventralen und 
dorsalen Medianlinie und die demgeraäss anfangs hier vorhandenen 
Längssepta werden sehr bald aufgelöst, so dass die Höhlen der 
rechten und linken Seite segmentweise mit einander verschmeken. 
Diese Ursegmente bleiben bei den Regenwörmern beim erwachsenen 
Thier bestehen; es findet sich hier eine Leibeshöhle, die durch 
quere Septa in segmentale Abschnitte zerlegt ist, so dass alle die 
eben erwähnten, dtirch die Spaltung der Ursegmente entstandenen 
Theile noch unteracheidbar sind. Bei einigen anderen Würmern 
(z. B. Echiuriden) verläuft die erste Bildung der inneren Muskel- 
platten in ganz entsprechender Weise; auch findet eine gleiche Son- 
derung in Ursegmente und Spaltung derselben statt (vergl. Fig. 89 
nnd deren Erklärung); aber später werden hier die Dissepimente 
aufgelöst, so dass die Leibeshöhle in späteren Entwicklungsstadien 
und beim Erwachsenen unsegmentiert ist. 

Eine beraerkenswerthe Thatsache ist, dass bei den meisten ge- 
gliederten Thierformen die Segmentierung anfangs eine innere ist 
nnd dass erst später die äussere Gliederung auftritt. Doch zeigen 
sieh bei vielen Insekten die die äussere Gliederung bezeichnenden 
Furchen ausserordentlich früh, bevor noch Ursegmente, ja bevor 
noch die Keimblätter gesondert sind. 

Wir kehren zu den in Ursegmente gespaltenen inneren Muskel- 
platten der Gliederwürroer zurück. Aus denselben entstehen sehr 
verschiedene Gewebe und Organe. Zuerst legt sich aus den dem 
Ektoderm zunächst liegenden Zellen die Längsrauskulatur des Haut- 
muskelschlauchs au <die Bildung von Muskelfibrillen, mu, hat schon 
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in den Stadien 86, A — B, nu beiden Seiten der ventralen Mittellinie 
angefangen) ; ebenso geht aus den dem Entoderm zunächst liegenden 
Zellen die Darminiiskulatuv hervor, die an einigen Stellen zu grosser 
ilächtigkeit anwächst. Die die Leibeshöhle begrenzende Schicht bildet 
sich epithelartig aus und stellt das Peritonealepithel dar, welches 
in verschiedenen Regionen verscbiedenen histologischen Charakter an- 
nimmt. Das Peritoneum hat bei vielen Anneliden eine exkietorische 
Funktion, und auch die spezialisierten Exkretionsorgane, die sog. 
Segmentalorgane entwickeln sich jedenfalls grösatentheils aus Zellen, 
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die ursprünglich die Leibeshöble begrenzten. AnfUnglicb sind es 
solide ZellstrSnge, die sich später aushöhlen. Mit dieser Anlage 
kann sich eine Einstülpung der Epidermis verbinden, um die Endblase 
zu bilden. Auch die Geschlechtsorgane entstehen als Wucherungen 
des Peritoneums; die Geschlechtszellen werden hier erst in verhältaiss- 
mässig späten Stadien erkennbar und diflerenzieren sich aus dem 
Peritoneum an bestimmten Stellen (an der Hinterseite der Septa 
bestimmter Segmente) heraus. Endlieh entstehen die grösseren Blut- 
gefässe als anfangs solide Wucherungen in der Dannfaserplatte: es 
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bilden sich hier an bestimmten Stellen Zellstränge, die sich später 
aashöhlen und mit Blutdüssigkeit fällen; durch Auswanderung von 
Zellen und Ausscheidung von Interzellularsubstanz entsteht Binde- 



Bei vielen Meeres-Anneliden und bei einigen Süsswasser-Formen 
entstehen während der Ftirchung Teloblasten, die hier eine ähnliche 
Bedeutung haben, wie beim Regenwurm, sich aber frühzeitig in 
kleinere Zellen auflösen, die dann weiterwachsen. Trotzdem kann 
man in vielen Fällen deutliche Zellreihen unterscheiden. Bei vielen 
Meeres-Anneliden findet keine solche typische Spaltung der inneren 
Muskelplatten wie bei den Regenwürmern statt, sondern ein mehr 
unregelmässiges Wachsthum derselben. — Bei vielen Crustaceen 
treffen wir auch Teloblasten, sowohl äussere, wie innere mit ihren 
Descendenten, und zwar bisweilen in einer viel grösseren Anzahl als 
bei den Anneliden: so finden sich z. B. bei Mysis 8 Urzellen der 
inneren Muskelplatten und 17 oder 19 im Ektoderm gelegene Telo- 
blasten. Eine BeKiehung der letzteren zu bestimmten Organsystemen 
wurde hier nicht nachgewiesen (nur entsteht der Bauchstrang jeden- 
falls aus den medialen Teloblasten); die inneren Muskelplatten pro- 
duzieren etwa dieselben Gebilde wie bei den Anneliden. Alle Telo- 
blasten werden dicht am Vorderrande des Blastoporus differenziert, wo 
Ektoderm und Entoderm ineinander übergehen. 

Auch bei den luftathmenden Arthropoden geht meistens die 
Bildung der Muskelplatten von den Rändern des Blastoporus aus, 
dort wo Ektoderm und Entoderm aneinander stossen. Einige Autoren 
deuten demgemäss ihren Ursprung als ektodermal, andere als ento- 
dermal — geradeso wie dies auch bei den Anneliden der Fall ist. 
Die Blastoporusgegend ist also auch hier eine Wucherungszone, von 
welcher aus netie Bildungsmassen in's Innere verschoben werden. 
Bei den Arthropoden sondern sich die Muskelplatten in ähnlicher 
Weise wie bei den Anneliden in Ursegmente und produzieren ziem- 
lich entsprechende Gebilde.^) 

Wir haben somit schon hier eine Reihe von Fällen, in welchen 
Organe und Gewebe sich nicht direkt aus den Keim- 
blättern ausdifferenzieren, sondern aus einer indiffe- 
renten, embryonalen Zeltmasse, die sich zwischen beide 




158 Zwdtos Buch. Allgemeine Entwicklungseracheinungen i. Thierreich. 

Keimblätter einschiebt nnd von welcher es in vielen 
Fällen schwer zu sagen ist, ob sie rom Ektoderm oder 
vom Entoderm herstammt. Gewöhnlich wird nämlich die Zell- 
maKse vom Hand des Blastoporus aus gebildet, wo die Keimblätter 
aneinander grenzen; hier ist die stärkste Wachsthums- und Neii- 
biidungszone des Embryonalkarpers. Der Ürdarm stülpt sich ge- 
wöhnlich zuerst ein; nachher wachsen andere Theile in's Innere und 
die Produktion von neuem Material setzt sich hier oft lange fort. 




} Blastoporus. a 
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Die Bildung solcher indifferenter Zellmassen kann auch in 
«twas anderer Weise als der bisher geschilderten stattfinden ; die- 
selben können so entstehen, dasa sie gleich von Beginn an in zwei 
Blätter geordnet sind (Hautplatte und Darmfaserplatte) und dass 
die Leibeahöhle gleich anfangs angelegt ist. Als Beispiel dieses 
Eotwickluogsmodus können wir die schou mehrfach genannte, merk- 
würdige und im System isoliert stehende Wurmfonn Sagitta be- 
nützen; wir gehen von der tj'pisch entwickelten Gastnila derselben 
aus (Fig. f Ä) ; dieselbe besteht ja aus Ektoderm. Entoderm und 
«iner kleinen, im Boden des Urdarms liegenden Gruppe von Genital- 
zellen. Diese Gastrulaform unterliegt sehr bald bedeutenden Um- 
bildungen. Jederseits der Medianlinie bildet sich im Urdarm eine 
tiefe Falte in der Richtung von vom nach hinten; diese Falten 
(Duplikaturen) bestehen aus dem ursprünglichen Ektoderm ange- 
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hörigen Zellen iind bilden rechts und links zwei hohe, vorspringende 
Leisten, sodass die früher einfache Urdarrahöhle in ihrem vorderen 
Abschnitt in drei Räume gesondert ist (Fig. 90 B); hinten fliessen 
alle drei Räume in eine Höhle zusammen. Die uwei Falten wachsen 
Bnn immer weiter nach hinten und daraus resultiert schliesslich hier 
eine Verwachsung, welche die drei Räume in ihrer ganzen Länge von 
einander trennt. Nur der mediane Theil dieses derraaassen in drei 
Schläuche zerlegten Urdarras entwickelt sich zum Mitteldarm; die 
zwei Seitenräiime sind die Anlagen der rechten und linken Hälfte 
der LeibeshShle und die neuen Bildungsschichten entstehen also hier 
in der Form zweier Ausstülpungen des ursprünglichen Entoderms; 
wie aus dieser Bildungsgeschichte hervorgeht, sind gleich von An- 
fang an zwei neue Schichten zwischen Ektoderm und Entoderm ein- 
geschoben, deren eine (die Hautplatte) dem Ektoderm, die andere 
{die Darmfaserplatte) dem Entoderai dicht anliegt und die Leibes- 
höhle entsteht also in der Form Kweier abgeschnürter Seiteotheile 
der Urdarrahöhle; diese Urdarmausstülpungen liefern hauptsächlich 
Peritoneum und Muskulatur.*) 

Auch bei den Echinodermen bilden sieb solche Ausstülpungen 
des Urdarms und schnüren sich schliesslich vollkommen vou dem- 
selben ab; dieselben stellen hier die Anlagen des Wassergefasssystems 
und der Begrenzung der Leibeshöhle her; ausserdem entwickelt sich 
aus ihnen jedenfalls die Hauptmasse der Muskulatur, Bevor aber 
die Bildung dieser Ausstülpungen begonnen, ja bevor sich noch der 
Urdarm eingestülpt hat, sind schon eine gute Anzahl von Blastoderm- 
zellen in die Furch ungshöhle eingewandert und haben hier ein 
embryonales Bindegewebe konstituiert. Diese amöboid -beweglichen 
Zellen wandern nur an einer Stelle (an der abgeflachten Seite des 
BlastoderniK, dem späteren Blastoporus entsprechend) aus dem Ver- 
band der Blastodermzellen aus; dabei ist keine Bilateralität ihrer 
Anlage zu erkennen (Metschnikoff). In der Furch ungshöhle an- 
gelangt, konstituieren, wie gesagt, diese Zellen ein gallertiges Binde* 
gewebe (.Sekretgewebe") und fangen bald an, die Skeletttheile der 
Larve (Fig. 91), später die Skeletttheile des erwachsenen Echino- 
derms zu bilden; ausserdem gehen aus ihnen Blutgefässe hervor, 
indem zahlreiche solche Zellen sich mit einander zur Begrenzung 
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langer Hohlräume vereinigen ; auch liefern sie die Muskulatur des 
ektodemialen Schlundes. So sehen wir also bei den Echinodermen 
in zweifacher Weise neue Bildungsachichten zwischen Ektoderm und 
Entoderm, die sowohl die eine wie die andere nicht die Anlage eines 
einzelnen Organs oder Gewebes sind, sondern mehrere Anlagen in 
sich fassen : eine frühzeitig aus Wanderzellen entstandene, binde- 
gewebige Substanz und eine aus Ausstülpungen des ürdarms hervor- 
gegangene epitheliale Bildungsniasse. Ans wek-hen embryonalen 
Körperbestancitheilen sich bei den Echinodermen die Geschlechts- . 
Zellen ausscheiden, ist nicht genügend bekannt. 



Fi^. 111. 




Bei den EchiDodermen ist hier zugleich ersichtlich, dass, wenn 
die eigentliche Leibeshöhle sich (als Divertikel des ürdarms) bildet, 
daneben noch ein anderes Hohlraum System besteht, nämlich die 
l'eberreste der Furchungshöhle. Dieselbe wird auch während der 
folgenden Entwicklung nicht zu völligem Schmmd gebracht, sondern 
Ueberbleibsel derselben persistieren als Spalten und Locken im Binder 
gewebe und als Lumina der Blutgeiasse. 

Auch bei den Wirbelthieren stellt die Gegend des Blastoporus 
eine WacbatbumszoDe, eine Neubildungszone dar und von hier aus 
schieben sich neue Bildungsschichten (collective Anlagen) zwischen 
die beiden Keimblätter hinein. Sehr deutlich ist dies z. B. bei 
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Salamandern zu beobachten, wo vom Blastoporus aus zwei paarige, 
mit einem engen Lumen versehene Ausstülpungen, die sich nach 
aussen in das Ektoderm, nach innen in das Entodenn umschlagen, 
zwischen die beiden Keimblätter hineinwachsen (Fig. 92) ; ausserdem 
wächst nach hinten eine unpaare, solide Zellmasse von derselben 
Stelle aus. Wie schon in fniher erwähnten Fällen stehen also diese 
neuen Bildungsschiehten (x) sowohl mit dem äusseren wie mit dem 
inneren Keimblatt in Verbindung, so dass es sehr schwierig ist, zu 
sagen, von welchem Blatt dieselben herstammen und nehmen denn 

Fig. as. 
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auch einige Autoren die ektodermale, andere die entodermale Eni^ 
stehung derselben an. Bei den höheren Wirbelthieren entsteht durch 
Verwachsung der Blastoporusränder ein streifenförmiges, in der 
Längsrichtung des Embrj'os verlaufendes Gebilde, der sog. Primitiv- 
streifen und von diesem aus wachsen die neuen Anlagen zwischen 
Ektodei-m und Entoderra hinein. Im Primitivstreifen sind sie sowohl 
mit dem Ektoderm wie mit dem Entoderm verbunden, nach beiden 
Seiten wachsen sie selbststäudig weiter (Fig. 93), 

Bei den Wirbelthieren sondert sich die eingewueherte Zellmasse 
nachträglich in verschiedene Theile. Bei den Amphibien (Triton) 
ist sie von vornherein in zwei Blätter gesondert, von denen das 

Bergh. Entwictelun^geichiclite. U 
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eine dem Ektoderni, das andere dem Entodenn fest anliegt (Hant^ 
platte und Darmfäserplatte, Fig. 94 a und b, rechts). Später grenzt 
sich jederseits ein centraler oder dorsaler Theil (zu beiden Seilen 
der Chorda) gegen einen ventralen oder peripheren Theil ab (Fig. 94 b. 




QnenchniU durch äen Priin t •Btreifaii t nes Hühncliens am Sdilnss des crstea BrOtetagw 
t n 1 (Atlu d'Einbool giej p Fnm t vfimbe. cc Ektoderm. cd Entodonu, x " " 
masae. dio Topt Primit rgtrelfen aus zirlatliea dio Kclmblltttsr eümachBt. 



I 




QoMwhnltta ron Triton-Embryonen nach 0. HertwiB aui Clana a. ». 0. Ec Ekto- 

deno, End Estiidarm, P Ihjtterzcllen. Dh DarraliOhle, Lh Luibcsfaühle, Mp HautpUtte, 

Ht DannfowrpUtta, Cb Chorda. UW ÜTwirb«]; N Neural platte. B MedullarTurclie, MW 

UedullarwOlata. 

links) ; ersterer stellt die ürsegmentplatten dar und segmentiert sich 
bald in eine Reihe hinter einander gelegener ürsegmente (Ur- 
wirbel), welche ursprünglich hohle, aus einer einlachen Zellschicht 
' gebildete Blüschen sind und erst später solide werden ; der ventrale 
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oder periphere Theil segmentiert sich nicht ; er stellt die sog. 
Seitenplatten dar, bleibt fortwährend in Hautplatte und Darm- 
faserplatte gespalten, welche zwei Blätter die Leibeshöhle (Bauch- 
höhle, Brusthöhle und Höhle des Herzbeutels, welche sich später 
von einander sondern) zwischen sich fassen. Bei den höheren Wirbel- 
thieren sind die Differenzierungen prinzipiell die gleichen ; doch 
spalten sich die Urscgmentplatten nicht und die Ursegmente oder 
Urwirbel sind anfangs ganz solide 
Zellmassen ; später kann eine Höhle 
injihnen auftreten, die schliesslich 
wieder verschwindet. Bei dem am 
einfachsten gebauten Wirbelthiere, 
dem Ä m p h i X n 3 findet merk- 
würdigerweise die BiMiing der 
neuen Schichten in einer stark 
veränderten Weise statt : hier 
stülpt sich vom Urdarm eine Reihe 
von segmentalen, schräg dorsal- 
wärts gerichteten Divertikeln ajis 
(Fig. 95), welche also anfangs in 
den ürdarra hinein sich öffnen 
(Fig. 95 und 96), später aber sich 
vollkonomen von demselben ab- 
schnüren. Diese Zellmaasen sind 
also hier gleich von vornherein 
in ihrer ganzen Äu^dehniing seg- 
mentiert ; später grenzen sich aber 
«ine dorsale und eine ventrale 
Äbtheilung jedes segmentalen Ab- 
schnittes gegen einander ab ; die dorsalen Abtheilungen bleiben 
segmentiert, werden bald solide und stellen die Ursegmente dar; 
die ventralen aber bleiben hohl, verschmelzen mit einander und 
bilden die Seiteuplatten. Somit wird hier auf einem etwas ab- 
weichenden Wege dasselbe Ziel erreicht, wie bei den höheren Wirbel- 
thieren; die Bildung solider Ursegmente und unsegmentierter, ge- 
spaltener Seitenplatten. Es ist zugleich ersichtlich, dass auch beim 




Ampbloxue larro mit 5 Une^snt- 
pasren ; oin sKhsUiB ia fiÜduDg beeriffBa 
(dia ttrsegmeathnhlHa kammuniiisren noch 
mit dem lirdurm). Du Mmlull&irobr 
scliimmert in der Tiefe durch. Naeh 
HaCscliek(irb.iDol.IaBt. Winn. Bd. 4). 
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Ämphioxus die neuen Schichten sich an der Stelle bilden, wo 
Ektodenn und Entoderm aneinander stossen ; denn der laterale Theil 
des ürdarms geht z. Th. in der Bildung der oben erwähnten seg- 
mentalen Ausstülpungen auf; der dorsale Theil bildet die Chorda 
und der ventrale Theil verwächst sp&ter unterhalb dieser Theile von 
rechts nach links zm Bildung des Mitteldarmepithels. Der ganze 
in der Herateilung der neuen Schichten aufgebende laterale Theil 
des ürdarmes grenzt also ventral an das eigentliche Entoderm, am 
Blastoporus an das Ektoderm; nur liegen die Verhältnisse insoweit 
anders wie bei den sonstigen Wirbelthieren. als die Anlagen der 
neuen Schichten ursprünglich das Lumen des Urdarms begrenzen 
halfen. 




Drei Querscbnitt« ton Amphi OTDsInrven in voracbiedenen ^(adieti iincb Ko' 
aus Balfoiir'fl Handbuch. VT Urdsrni. iip N«ura1i>1it1to (Anlage des Cent: 
ncdBrCeDtralkiuial. cb Cliorda (oder AuIako deiBUlbeu). meaUnlannBusslfllpiiiigen [..Husädorm 
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Autf den Drsegmenten entwickelt sich bei den Wirbelthieren 
zunächst die willkürliche Muskulatur und das Achsenskelett (Wirbel- 
säule); diese beiden Theile entstehen aus dem inneren, der Chorda 
anliegenden Theil. Die äussere, der Epidermis anliegende Schicht 
bildet, indem die Zellen ihren festen, eine Zeit lang epithelartigen 
Zusammenhang aufgeben, ein Bindegewebe, das sich zu der Leder- 
haut (Cutis) entwickelt. Aus den Seitenplatten bildet sich auch 
Bindegewebe, glatte Muskulatur (Eingeweidemuskulatur), das QefUss- 
system und die serösen Häute (Peritoneum, Pleura, Pericardiuni) ; 
aus der Grenzregion zwischen Ursegmenten und Seitenplatten endlich 
bilden sich die wichtigsten Theile der Harn- und Geschlechtsorgane, 

Sowohl die Ursegniente wie die Seitenplatten enthalten also in 
sich die Anlagen mehrerer Gewebe und Organe'^). 




A 
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Zum Schiusa noch folgende Bemerkung über die Bildung der 
Organe. Bei der Bildung eines Organs können entweder nur eine oder 
auch mehrere der embryonalen Schichten thätig sein. So entwickeln 
sich z. B, die knorpeligen Wirbelkörper einfach aus dem embryonalen, 
den ürwirbel platten entstammenden Bindegewebe; das Herz der 
"Wirbelthiere bildet sich wahrscheinlich (?) allein aus der Darm- 
t'aaerplatte. Der Darm dagegen ist komplizierteren Ursprungs: nur 
das Epithel entstellt vorn und hint«n aus dem Ektoderm und dazwischen 
aus dem Entoderm : die übrigen Schichten stammen aber 'von der 
Darmfaserplatte. Sehr korapHzierteo Ursprungs ist endlich das Auge 
der Wirbelthiere : die Linse iat aus der Epidermis (durch Einstülpung), 
äas Oorneaepithel einfach durch Umbildung der Epidermis, die Netz- 
haut dagegen durch Ausstülpung des Medullarrohres entstanden. 
Die übrigen Theile des Auges bilden sich aus dem embnonalen 
(.mesodermalen") Bindegewebe, das zwischen die übrigen Theile 
eindringt und sich ihnen aussen auflagert. 



Bei allen gegliederten Thieren, Anneliden, Arthropoden und 
Wirbelthieren konzentrieren sich sozusagen alle wesentlichereu Ent- 
wieklungsvorgünge während einer längeren Periode auf eine bestimmte 
Uegiou des Embryos : bei den Wirbelthieren auf die Rüekeaseite, bei 
den Anneliden imd Arthropoden auf die Bauchseite. Nicht nur die 
wesentlichsten Theile des Nen-ensystems entstehen in der betreuenden 
Kegion "), sondern auch die Muskelplatten bei Anneliden und Arthro- 
poden, sowie hei den Wirbelthieren die vom Primitivstreifen aus 
finwuchernde Zellmasse (CoUectivanlage). Somit haben, wie 
man sich ausdrückt , die Wirbelthier-Embryonen einen 
dorsalen, die Embryonen der Anneliden und Arthro- 
poden einen ventralen Keimstreifen: übrigens hat dieser 
Ausdruck .Keimstreifen' bei verschiedenen Autoren eine verschiedene 
Bedeutung: einige brauchen ihü im weiteren, andere im engeren 
Sinne. Der vegetative Sack (Dottersack), der sich mehr passiv 
während der Entvficklung verhält, liegt natürlich dem entsprechend 
bei den Wirbelthieren an der Bauchseite, bei den Anneliden und 
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Arthropoden an der BOckenseite {hei den Spinnen liegt rechte und 
Unke Hälfte des Keimstreifens weit auseinander nnd desshalh kann 
hier abnormer Weise der Dottersack in späteren Stadien eine ventrale 
Lage haben). 



Anmerkungen 



1) Bei Meerea]ilattwürraem (Polycladen) entetehen wahtt'nd der Furchung- 
Tier Ür-Ektodennielieo (am animalen Pol), vier sehr kleine Ür-EntodermMllen 
(am T^etatiren Pol), vier beaondcrs grosse Nfthmngsdotteraellen KwiBchen diesen 
undjenen nnd endlich Tier zwischen Ektoderm nnd Nahrungsdotter liegende Zellen, 
die bald in die Tiefe rocken, nm den meisten der zwischen Darm nnd Haut des 
Thieres gelegenen Thcilen Uraprong zu geben. — Selenka. Zoolog, Studien. 
IL Leipzig 1881. — Lang. Monographie der Poljcladen. Fauna und Flora 
des Golfes Ton Neapel. XL 1885. 

>) Die obige Darstellung der Teloblasten und ihrer Bedeutung füi' die 
Organogenese basiert auf den in den meisten Punkten Dbereinstimmcndeu 
Untersuchungen der neueren Zeit. Allerdings existieren über die Bedeutung 
der äusseret! oder vorderen Myoblasten und der von ihnen entspringenden Zell- 
reiben abweichende Ansichten. Ein Antor sah in ihnen Anlagen der Eikretions- 
Organe, ein anderer theils dieser, tbeils der Ringmusknlatnr. Vergl. die schon 
oben citierten Arbeiten von Wilson, Bergh und VejdovakJ. 

^ Ana der grossen Litteratnr Ober Keimblätterbildung bei den luft- 
athmenden Arthropoden seien nar folgende Arbeiten citiert Kennel (Fi 
patns), Ärb. lool. Inst. Wflraburg. Bd. 7. 1884. — K. Heider, Die Embryonal- 
Entwickelung von Hjdrophilus piceos. Jenal889. — B. Hejmons, Sitiungsbei 
d. Berliner Akad. 1894. L — Korotneff (Gryllotalpa), Zeitschr. f. wiss. ZooL 
Bd. 41. 1885. 



*) Sowohl die Urdannhahle, wie die durch Abschnflrang von derselben 
gebildeten beiderseitigen LeibeshShlenhälftcn obliterieren beiSagitta während 
einer gewissen Phase der Entwicklung als Folge der starken Lftngsstreckung des 
Embryos. Später erscheinen sie wieder. 

S) Aus der übermässig grossen Litteratuf Ober die Differenzierung der 
ersten Nenbildnngen aua den Keimblättern bei den Wirbelthieren seien nur [dift 
folgenden Schriften angefahrt: Hatachek (Ämphioxus), Arb. »ooL Inst. 
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Wien. Bd. 4. 1881. — 0. Hertwig, Studien z. Blättertheorie. Heft 5. 
Jena 1883 (auch in der Jenaischen Zeitschr. Bd. 15 — 16). — 0. Schnitze, 
(Amphibien), Zeitschr. f. wiss. Zoologie. Bd. 47. 1888, sowie Festschr. für 
Kölliker. Leipzig 1887. — L. Will (Reptilien), Zoolog. Jahrbücher. Abth. 
f. Anat. n. Ontog. Bd. 6. 1893. — M. Duval, I.e. (Vögel). — van Beneden, 
Anat. Anz. Jahrg. 3. 1888. — Spee, ibid. — B. Lwoff, Bull, de la soc. 
imp. d. nator. de Moscon. 1894. Ich bedanre, dass ich die letztere Arbeit nicht 
im Text habe berücksichtigen können, da sie mir zu spät in die Hände kam. 

<0 Es mnss doch daran erinnert werden, dass das obere Schiandganglion 
bei Anneliden nnd Arthropoden nicht immer an der Bauchseite angelegt wird. 
Bei vielen Polychaeten liegt die Anlage desselben allerdings ventral ; in anderen 
Fällen aber findet sie sich genau am Vorderende, wiederum in anderen an der 
Dorsalseite. 



XI 

Die Lehren von einem sogen, mittleren Keimblatt (Mesoderm) — Prüfung der- 
selben und Nachweis ihrer Unhaltbarkeit — Die Bedeutung der zwei wirk- 
lichen Keimblätter 

Im Vorhergehenden wurden zuerst einige Beispiele von Organen 
herangezogen, die sich direkt und unmittelbar aus den KeimbÄttem 
entwickeln ; dann wurden die Fälle erwähnt, in welchen sich zwischen 
die Keimblätter neue Schichten, neue Zellmassen hineinschieben, die 
nicht die Anlage eines einzigen Gewebes oder Organes, sondern die 
noch undifferenzierte Summe mehr oder weniger zahlreicher Anlagen 
enthalten und sich später in dieselben zerlegen. Die Weise, in 
welcher solche neue Schichten entstehen, war bei verschiedenen 
Thieren verschieden; meistens wucherten sie von der Blastoporus- 
region zwischen die Keimblätter hinein. Gewöhnlich sind in diesen 
neuen Schichten die Geschlechtszellen enthalten und werden erst 
später kenntlich. 

Die Bildung solcher neuer, die Keime mehrerer Organe und 
Gewebe enthaltender Schichten zwischen Ektoderm und Entoderm 
hat zu der ganzen, stark variierten Lehre von dem oder 
den mittleren Keimblättern (Mesoderm, Mesoblast) 
Veranlassung gegeben. Trotzdem mehrmals mit hinreichender Klar- 
heit nachgewiesen worden ist, dass diese Begriffe überflüssig, ja 
nachtheilig sind und Verwirrung stiften, so spielen sie doch nocli 
~ weil es so schwer ist, tief eingewurzelte, konventionell gewordene 
Vorurtheile auszutreiben — eine grosse Rolle und man liest noch 
immer und immer von dem „mittleren Keimblatt". Wir müssen 
dessbalb diesem Begriffe eine ausführliche Betrachtung widmen. 
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Für die Embryologen der Älteren Zeit (Pander, v, Baer. 
Ilemak), welche sich fast nur mit den Wirbelthieren beschäftigten 
und denen es zunächst auf eine Feststellung der Art und Weise, 
in der sich bei diesen die einzelnen Tlieile des Körpers entwickeln, 
ankommen muitäte, war es recht natürlich und bequem, die i.. B. 
bei Hühnerembryonen blattförmige Schicht, welche sich zwischen 
Elrtoderm und Entoderm einschiebt, als mittleres Keimblatt zu 
bezeichnen. Erst wäre der Keira zweiblättrig, dann würde er drei- 
blättrig und schliesslich vierblättrig. Damals fasste man auch die 
Keimblätter als Primitivorgane von bestimmter, hiatologisch physio- 
logischer Leistungsfähigkeit auf, was auch die damaligen Namen 
andeuten: das Ektoderm wurde auch als Hautschicht (oder Haut- 
sinnesblatt), das Bntoderni als Schleimschicht (Darmdrüsenblatt), 
die D arm fas erplatte als Gefässschicht, die Hautplatte als Fleisch- 
schicbt bezeichnet; aus jeder derselben sollten also bestimmte Bil- 
dungen hervorgehen, was ja auch für die normale Entwicklung des 
einzelnen Typus theilweise zutrifft. Damals Hess man meistens die 
Hautplatte vom Ektoderm, die Darmfaserplatte vom Entoderm sich 
abspalten; doch liess Hemak beide Schichten aus dem Elutoderm 
durch Abspaltung hervorgelien. 

Die morphologische Bedeutung der beiden wirklichen Keim- 
blätter wurde dann zuerst von Husley (1840) erkannt, der Ekto- 
derm und Entoderm der Wirbel thierembryonen mit den bleibenden 
Körperschichteu der Coelenteraten homologisierte und somit ihre 
Bedeutung als (Jrhaut und ürdarm erkannte. 

Eine ganz neue Fassung bekam die Lehre von den Keimblättern 
1868 durch die Untersuchungen von His über die Entwicklung des 
Hühnchens im Ei.') Die Lehre von His wurde allgemein als Para- 
blastentheorie bezeichnet und der Kern derselben ist in aller Kürze 
folgender: das Hühnchen soll aus zwei grundverschiedenen Anlagen 
entst«ben; die eine derselben ist die Keimseheibe oder der Bildungs- 
dotter, aus welchem die Furchungskugeln später hervorgehen; die 
zweite ist der weisse Dotter und zwar besonders derjenige Theil des- 
selben, welcher unter dem Kand der Keimscheibe liegt ; dieser Tbeil 
wurde von His als Keimwall (von Kölliker als Keimwulst) be- 
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zeichnet (vergl. Tig. 97). Der weisse Dotter enthält ja eine Menge 
kugeliger, wesentlich aus Eiweissatoften und Fett bestehender Dotter- 
körperchen ; diesen Elementen theilte H i s im Gegensatze zu fast 
allen anderen Autoren den morphologischen Werth von Zellen zu. 
Die erste der genannten zwei Anlagen nennt His den Uauptkeim 
oder Archiblasten, die letzte den Nebenkeim oder Para- 
b 1 a s t e D und diese beiden Anlagen wiiren nach seiner Ansiebt 
giTindverschieden von einander, namentlich in Bezug auf die Gewebe, 
welche ans ihnen hervorgingen : aus dem Archiblasten sollten ent^ 
stehen alle , echten Epithelien' (im His'schen Sinne), so z, B. die 
Epithelien der Haut und der Hautdrüsen, des Darms und der Darra- 
drüsen und des Urogeiiitalsystems, ferner das ganze Nervensystem 
und die wichtigsten, die eigentlich sensorischen Theile der Sinnes- 
organe, endlich das ganze Muskeisystem. Aus dem Parablasten 




UuiTbachniU durcb die Keimscbeibs eines friBcb ^IfgtoD HDhnereie» nach Efilliket 

B. a. 0. kW Keiniwall (Kelmwubt, in der Thst eine Verdicliiing des Entodermb), <M:t Ekto- 

ilprm, enC Entodcmi. f ^Osaere Pun^uiiKikDg«ln. r Rand der Eeimwbeib». 
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sollten dagegen hervorgehen alle bindegewebigen Substanzen (also 
eigentliches Bindegewebe, Schleimgewebe, Knorpel- und Knochen- 
gewebe u. s. w.). femer die Epithelien des Bhit- und Lymphgefäss- 
systems, sowie der serösen Höhlen (für welche Epithelien His die 
etwas überflüssige Sonderbezeichnung .Endothelien" eingeführt hat), 
endlich die Elemente des Blutes und der Lymphe. Was die meisten 
Autoren als .Mesoderm" zusammen gefasst haben, das wäre also 
nach Kis aus zwei völlig heterogenen Anlagen zusammengesetzt: 
einer archiblastischen (der Anlage für Muskeln, L'rogenitalorgane) 
und einer parablaatischen (Anlage für Bindegewebe, Blut u. s, w.), 
— Die Elemente des weissen Dotters, die also von His als Zellen 
angesehen wurden, sollten nach seiner Ansicht aus dem das Ovarialei 
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umgebenden Epithel (Membrana graaulosa) in das Ei eingewandert 
sein und diese parablastischen Elemente sollten nun während der 
Entwicklung des Eies nach der Befruchtung zwischen die Zellen des 
Archiblasten eindriogea, um die parablastischen Gewebe zu erzeugen ; 
das Hühnerei wäre demgemäas keine einfache Zelle, sondern ein aus 
zwei grundverschiedenen Anlagen zusammengesetztes Gebilde. Die 
Zellen der Membrana granulosa wären im Gegensatz zum Ei nicht 
epithelialen, sondern bindegewebigen Ursprungs, — entgegen der 
Ansicht anderer Forscher, welche dieselben mit den Eiern zusammen 
vom ursprünglichen Keimepitbel herleiten — sie sollten von dem 
bindegewebigen Stroma des Ovariums herstammen. Es seien niur 
His' eigene Worte angeführt: ,Aus den Granulosazellen geht der 
gesammte Nebendotter, also auch der Nebenkeim hervor. Wir 
hätten sonach in der That zwei Gewebsfamilien, von welchen jede 
seit der Zeit der ersten Entstehung in geschlossener Reihenfolge 
sich fortgepflanzt bat, zuweilen mit der anderen Familie zu gemein- 
samem Bau sich vereinigend, niemals aber dem Charakter untreu 
werdend, den sie einmal erhalten". Der Archiblaat im Ei sei epi- 
thelialen, also archiblastischen Ursprungs und bilde wahrend der 
ganzen Entwicklung nur archiblastische Gewebe; der Farablast da- 
gegen sei bindegewebigen, also parablastischen Ursprungs und er- 
zeuge nur parablastische Gewebe. Und in der Art weiter, von Ge- 
neration zu Generation, in's Unendliche! 

Wir werden es hier nicht unternehmen, diese Parablastentheorie 
im Einzelnen zu widerlegen. Es ist dieses schon so oft geschehen 
und die Lehre dürfte wohl heutzutage keinen einzigen Anbänger 
mehr haben; selbst ihr Urheber mftchte wohl kaum versuchen, sie 
in ihrer ursprünglichen Fassung aufrecht zu erhalten. Ihre voll- 
kommene ünhaltbarkeit liegt ja auf der Hand. Sie ist nur auf 
eine unrichtige Deutung verschiedener Bau- und Entwicklunga- 
erscheinungen des Vogeleies gegründet und Hesse sich schon auf 
viele andere Wirbelthiereier nicht applizieren. Denn wie sollte die 
Parablastentheorie Geltung haben können für Amphiosus oder 
für die Amphibien, bei welchen Thieren es doch vollkommen klar 
ist, dass der ganze Embryo sich einfach und allein aus dem gefurchten 
Ei, also aus einem Archiblasten entwickelt und bei welchen doch 
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die gleichen Gewehe und Organe wie bei den Vögeln zur Ausbildung 
kommen? Und was das Vogelei betriift, ao huldigen wohl alle 
anderen Forscher heutzutage der von Gegenbaur zuerst bestimmt 
aiisgesproclienen Anschauung, tlass der Dotter des Vogeleies ^Bildungs- 
dotter und Nahrungsdotter) nur eine einzige, zu kolossaler Grösse 
angewachsene Zelle ist und man betrachtet in Uebereiustimmung damit 
die Dotterkügelehen des weissen Dotters einfach als Ablagerungen von 
Nahrungstheilchen, nicht als selbstständige Elemente, als Zellen (ein 
Kern fehlt ihnen ja auch). Schon das hier Angeführte genügt, um die 
Unhaltbarkeit der Parablastentheorie darzuthun : aber auch im Ein- 
zeluen führt sie zu ganz gezwungenen, unnatürlichen Ableitungen. 



Nachdem namentlich durch Ä. Agaasiz', Metschnikoff s 
und vor Allem durch Kowalevsky's Untersuchungen um das 
Jahr 1870 etwas Näheres über die Keimblätterbildung und über 
die erste Entwicklung der Organe aus den Keimblättern bei deu Wirbel- 
losen bekannt geworden war, wurde bald die Homologie der Keimblätter 
(Kktoderm und Eutoderm) allgemein angenommen und man sprach nun 
auch bei Wirbellosen, ebenso wie bei den Wirbelthieren meistens 
von einem mittleren Keimblatt oder Mesoderm, gewöhnlieh ohne 
näher zu untersuchen, ob das, was man damit bei den verschiedenen 
Thiert_vpen bezeichnete, wirklich einander entsprechende Gebilde seien. 
Nur einzelne Autoren sprachen sich bestimmt darüber aus (z. B, 
Habt, Uaeckel, Hatschek) und kamen dann zu dem Ergebniss, 
dass das Mesoderm bei allen Bilaterien {bei allen mehrzelligen 
Thieren escl, Spongien und Coelenteraten) homolog sei. ludessen 
wurden bald bei anderen Forsehern verschiedene Bedenken gegen 
eine solche Anschauung wach tmd dieses gab sich zunächst in der 
sogen. Coelomtheorie von Oscar und Richard Hertwig 
kund. Da diese Lehre noch immer eine ziemlich grosse RoUe in 
der emhryologischen Litteratur spielt, müssen wir etwas näher auf 
dieselbe eingehen. 

Unter den Bildungen, welche sich zwischen Ektoderm und En- 
toderm hineinschieben und kollektive Anlagen darstellen, stellt die 
Coelomtheorie einen scharfen Gegensatz auf zwischen zwei Haupt- 
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Coelumtheorie. 
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kategorien, die als Mesenchyni und als Mesoblast bezeichnet 

werden. Diese Begrifte sind — trotz einiger Aehnlichkeiten — 
doch ganz wesentlich verschieden von den H i s 'srhen Begrift'en de* 
Parablasten und Archiblasten, indem, um bloss die wesentlichsten 
Punkte anzuführen, sowolil das Mesenihym als der Mesoblast aus 
der einfachen Eizelle und aus den Furch tili gskugeln hergeleitet 
werden. Ein Mesoderm, das durch regellose Auswanderung von 
Zellen (sei es aus dem Ektoderm oder aus dem Entoderm oder 
später aus den ürdarmdivertikeln) entsteht, wird von den Brüdern 
Hertwig Mesenchym genannt; die andere Art Mesoderm wird 
in typischen Fällen in der Form epithelialer Lamellen, gewöhnlich 
vom Urdarm oder vom Rand des Blastoporus (wo Ektoderm und 
Entoderm in einander übetgehen) ausgestülpt; dieses trägt den Namen 
Mesoblast. Das Mesenchym kann aus beiden oder aus nur einem 
der Keimblätter hergeleitet werden und braucht also keineswegs in 
den verschiedenen Thierstämmen homolog zu sein ; der Mesoblast 
dagegen wird immer aus dem Entoderm abgeleitet und bei allen 
Thiertypen, bei welchen er auftritt, als homolog hezeichiiet. Bei 
vielen Thieren (so bei Spongien, Coelenteraten, ferner bei allen 
Plattwürmern u. a.) tritt nur Mesenchym auf; bei anderen (wie bei 
Sagitta) kommt fast iiur der Mesoblast vor, indem hier das 
Mesenchym ganz rudimentär ist; bei den meisten Formen treten aber 
beide Mesoderraarten neben einander auf; so wurde schon das Ent- 
stehen beider vorhin bei den Echinodermen geschildert; erst wan- 
derten hier Zellen (Mesencbymzellen) in die Furchnngshöhle ein; 
spAter bildeten sich Ausstiilpungeii des ürdarms (der Mesoblast). 
Gewöhnlich erscheinen sie jedoch in umgekehrter Reihenfolge; der 
Mesoblast entsteht zuerst und dann erst wandern Zellen ans einer 
oder aus mehreren der embryonalen Schichten aus, um das Mesen- 
chym herzustellen. Mit den Urdarmausstülpungen bei Sagitta, 
Echinodermen, Amphioius u. s. w. werden die inneren Muskel- 
platten bei den Anneliden identifiziert; nur sollte hier jedcrseits 
bloss eine einzige Zelle (unser innerer oder hinterer Myoblast, die 
ürmesodermzelle der Antoren) aus dem Verband der Entodermzellen 
ausgeschieden werden, um dann in der oben geschilderten Weise 
den ganzen Mesoblast ;= die inneren Muskelplatten zu bilden. Nach 
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der Theorie müsste also auch der Mesoblast der Anneliden vom 
Entoderm hergeleitet werden. 

Das Vorkommen oder Nicht-Vorkommen des Mesoblasts oder 
des epithelartigen Meaoderms während der Entwicklung sollte nun 
den Brüdern Hertwig zufolge einen ganz fnndamentalen Unterschied 
in dem Bau aller mesodermalen Organe der erwachsenen Thiere be- 
dingen, namentlich betreffs des histologischen Baues jedes einzelnen 
Organsystems — mit Ausnahme der Haut und des Darmkanals, 
deren Epithelien sich ja unmittelbar aus den Keimblättern herleiten. 
Wo es zur Bildung eines Mesoblasten kommt, soll sich immer eine 
echte, Ton Epithel begrenzte Leibeshöhle oder Coelora (Entero- 
coel) entwickeln und alle mesohlastiachen Organe sollen einen „epi- 
thelialen* Bautjpus zeigen; ihr Bau soll Sozusagen ihren Ursprung 
aus epithelialen Lamellen erkennen lassen ; die Verf. der Theorie 
haben diese Lehre für jedes einzelne Orgausystem durchzuführen 
yersucht. Bei Thierformen dagegen, hei welchen kein Mesoblaat 
gebildet wird, sollen sich im Mesoderm oder Mesenchym niemals 
Epithelien oder epitbelartige Gewebe ausbilden; auch entstehe bei 
ihnen keine echte Leibeshöhle, sondern nur mehr oder weniger un- 
regelmässige, keine deutliche epitheliale Begi^enzung zeigende Spalt- 
ränme im Mesenchym {P s e u d o c o e 1). — Die meisten höheren 
Thiere, ßO z. B. die Wirbelthiere, besitzen ja sowohl Mesenchym, 
als Mesoblast und in solchen Fällen entständen aus dem Mesenchym 
alle bindegewebigen Substanzen, das Blut und die Lymphe, sowie 
die glatte (unwillkürliche) Muskulatur und die Epithelien (.Endo- 
thelien") der tiefUsse; dem Mesoblast dagegen entstammten die will- 
kürliche Muskulatur und das Epithel der Leibeshöhle, sowie die 
Haupttheile des ürogenitalsystems. Die Hertwig nehmen also 
mit His die etwas gezwungene Sondernng der Epithelien in .echte 
Epithelien' und .Endothelien" an; im Uebrigen ist ersichtlich, dass 
die Begriffe Mesenchym und PamblaRt, Mesoblast und Archiblast. 
auch was ihre histologische Potenz betriflt, keineswegs zusammen 
fallen. 

Während die Farablastentheorie auf Grundlage der Untersuchung 
eines vereinzelten Thiertypua aufgestellt wurde und sich demgemElss 
gar nicht mit zoologischer Systematik beschäftigte, wollten dagegen 
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die Brüder Hertwig auf Grundlage der Coelomtheorie ein ganz 
neues System des Thierreieha errichten mit dem Vorkommen, resp. 
Nicht -Vorkommen des Mesoblasts uud dea daraus vermeintlich resul- 
tierenden Bau unterschieden als erstem Eintheilungsprinzip. Alle 
über den Coelenteraten st«henden Metazoen wurden darnacli in zwei 
Hauptgruppen getheilt, welche als Enterocoelier und als Pseudo- 
coelier bezeichnet wurden. Als der ersten Gruppe zugehörig wurden 
betrachtet: die Chaetognathea (Sagitta), die ßrachiopoden, Echino- 
dermen, Nematoden, Anneliden, Arthropoden und Wirbelthiere ; bei 
allen diesen soll es zur Entwicklung eines echten Mesoblasts und 
eines typischen Coeloms (Enterocoels) kommen. Die zweite Gruppe 
umfasste dagegen: alle Plattwörmer, die Räderthiere und Moosthiere, 
sowie die eigentlichen Weichthiere (Mollusken); bei allen diesen 
Formen sollte ein Mesoblast, sowie eine echte, mit Epithel ausge- 
kleidete Leibeshöhle fehlen und nur durch Spalten und Lücken im 
Bindegewebe (Pseudocoel) vertreten sein. 

Im Verhältniss zu den Rabl-Haeckel'schen Anschauungen 
bezeichnete die Coelomtheorie insofern eiuen Fortachritt, als sie nicht 
alles, was zwischen Ektoderni und Entoderm während früher Em- 
brj'onalstadien zur Entwicklung kommt, auf einen Haufen zusammen 
warf, sondern nachzuweisen versuchte, dass unter dem Namen Meso- 
derra heterogene Dinge zusammen gebracht sind. Jedoch ist auch 
die Coelomtheorie wenig befriedigend und fasst die Dinge zu sohe- 
matiseh auf; sie legt auf wenig wesentliche Momente allzu viel 
Gewicht. Die Aufstellung des grundlegenden Gegensatzes zwischen 
Epithel (Mesoblast) uud Mesenchym ist, wie Kleinenberg sagt, 
.ein Schulblümcben aus dem pathologisch-anatomischen Hörsaal, 
das am allerwenigsten in entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen 
hinein gehört*. Die Mollusken z. B. sollen den mesenchymatösen 
Bautypus in besonders typischer Weise zum Ausdruck bringen; nun 
besitzen dieselben aber nichts destoweniger neben den Spalten und 
Lhcken im Parenchym eine echte, mit Epithel ausgekleidete, wenn 
auch reduzierte Leibeshöhle, nämlich die Pericardialhöhle; dies war 
schon lange bekannt und ist durch spätere Untersuchungen bestätigt 
worden, ' wurde aber damals von den Urhebern der Coelomtheorie 
ignorirt. Die Blutegel sind echte Anneliden, also echte ,Entero- 
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coelier", zeigen aber einen parenchymatösen, fast durchaus mesen- 
chymatösen Bautypus ; auch diese Thiere wurden von der Theorie gänz- 
lich mit Stillschweigen übergangen. Und endlich den entscheidendsten 
Beweis gegen die Hichtigkeit der ganzen Aufstellung liefern die bei 
der Entwicklung der mesodermalen Tbeile der merkwürdigen Gattung 
Peripatus stattfindenden Vorgänge, die durch die genauen Unter- 
suchungen Kennel'a bekannt geworden sind; diese Thatsachen 
würden an sich genügen, um die ganze Theorie umzustürzen. Bei 
dem erwachsenen Peripatus besteht die Leibeshöhle aus drei 
lUumen, einem mittleren und zwei seitlichen; der mittlere ist mit 
.echtem Epithel" (Peritonealepithel) ausgekleidet; die seitlichen sind 
BindegewebsräUDie ohne deutliche Kpithelauskleidung. Das ,Meso- 
derm' tritt beim Peripatus-Empryo in ähnlicher Weise wie bei 
den Anneliden auf; es bildet anfangs zwei vom Blastoporua ein- 
wachsende seitliche Streifen, die sich bald in Ursegmente zerlegen; 
dieses ,Mesoderm" wäre also nach der Hertwig'schen Theorie 
jedenfalls ein echter Mesoblast. Die Höhlen der Ursegmente ver- 
schmelzen je der Länge nach mit einander, indem die queren Scheide- 
wände (Dissepimente) aufgelöst werden; die auf diese Weise herge- 
stellten Räume wären der Theorie nach das echte Etiterocoel ; aber 
die dieselben begrenzenden Zellen geben ihren epithelartigen Zu- 
sammenhang auf und bilden ein Bindegewebe, sodass das ursprüng- 
liche Enterocoel nur durch Spalten und Lücken in diesem Gewebe 
repräsentirt wird. Der mediane Theil der Leibeshöhle {der den 
Darm enthält, während die Seitentheile die Segmentalorgane enthalten) 
entsteht in ganz anderer Weise, indem nämlich zunächst das Ekto- 
derm und das Entoderm iri der Rücken- und Bauchlinie auseinander 
weichen, sodass zwischen ihnen ein Hohlraum gebildet wird: dieser 
Hohlraum ist also ursprünglich von den genannten Blättern begrenzt; 
später aber wandern in denselben von den Ursegmenten sich ablösende 
Zellen hinein und diese Zellen überziehen schliesslich als epithel- 
artige Schichten die Innenseite des Ektoderma und die Aussenseite 
des Entoderms in der medianen Kegion als Hautplatte und Darm- 
faserplatte. Hier bildet sieh also ein Mesenchym, ein Bindegewebe 
während der weiteren Entwicklung in ein deutliches Epithel um. — 
Schwer vereinbar mit den Lehren der Goelomtheorie sind auch die 
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Verhältnisse, die während der Entwicklung der Rtindwürmer (Nema- 
toden) zu Tage treten. Es finden sich hier zwei sogen. Mesoderm- 
streifen. welche sich aber nicht in Hauptplatt« und Darmfaserplatt« 
spalten und die Folge davon wird, dass bei den erwachsenen Thieren 
die Leibeshöhle zwischen Entoderm und Mesoderm liegt. 

Die angeführten Beispiele genügen, um darzuthun, dass die 
Coelomtheorie sich nicht aufrecht erhalten lässt, ohne den That- 
sacben der Entwicklungsgeschichte 'ivtnog anzuthun. Sie basiert 
auf zu sebematischen Betrachtungen, die in den wirklichen Verhält- 
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nissen keine Stütze finden ; auch das auf sie gegründete Thiersystem 
ist wenig natürlich und lässt sieb nicht durchführen.') 

Es giebt übrigens viele Thiere, bei denen zuerst eine «primäre", 
später eine „sekundäre" Leibe^höhle vorhanden ist. So z. B. bei 

Bergb. Entwlckrlnng^goBcfakbte. 13 
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EchinodeTmen und vielen Anneliden. Bei der in Fig. 98 abgebildeten 
Polygordiuslarve ist anfangs (a) nur ein Spaltraum zwischen 
Ektoderm und Entodenn vorhanden, der vielleicht ein Kest der 
Furchungsliöhle ist. Später (b, c) kommen die Ursegmente im 
hinteren Theil des Larvenkörpers zur Entwicklung und die in den- 
selheu enthaltenen Höhlen stellen die definitive, sogmentierte Leibes- 
höhle dar. Diese Verhältnisse, auf welche von vielen Autoren ein 
zu grosses Gewicht gelegt wurde, haben in der That in morpho- 
logischer Hinsieht recht wenig Bedeutung, 

Später wurde von anderer Seite wieder der Versuch gemacht, 
alle ,mesodermalen" Bildungen bei den Bilaterien auf einen Haufen 
zu werfen. Dieser verzweifelte Versuch konnte nur durchgeführt 
werden, indem man noch häutiger, als es bei der Coelomtheorie ge- 
schehen war, Thatsachen aus der Entwicklungsgeschichte der wirbel- 
losen Thieve ignorierte und unterdrückte, ^) 



• obigen Darstellung haben wir nur von zwei Keim- 
blättern, Ektoderm und Entoderm gesprochen, weil wir kein mittleres 
Keimblatt anerkennen. Die Gründe hierfür seien in Folgendem an- 
gegeben : Ektoderm und Entoderm sind, wie oben eri5rtert wurde, 
wahrscheinlich im ganzen Thierreich homologe Gebilde: sie sind 
Primitivorgane; das Ektoderm stellt die primitive Haut, das Ento- 
derm den primitiven Darm vor und sie sind den Körperachichten 
der ausgebildeten Coelenteraten gleichwerthig. Daiin liegt ihre 
Bedeutung: sie waren die ersten im Thierreich aufgetretenen Organe 
— abgesehen von den Geschlechtszelleu — und stellen die Grund- 
organe des Embryos dar. 

Läast sich uun etwas Äehnliches von dem sogenannten Mesoderra 
oder mittleren Keimblatt sagen? Lässt sich dasselbe auch nur mit 
einiger Wahrscheinlichkeit auf bestehende Organe bei erwachsenen 
Thieren zurückführen? Es tritt ja beim Embryo meistens als eine 
inditterente Zellmasse auf, welche sich weiterhin in verschiedene 
Organe differenziert. Aber dies kann nur als eine ontogenetische 
Abkürzung angesehen werden, da es bei erwachsenen Thieren nie 
und nimmer solche inditfereiite Zellmassen ohne bestimmte Funktionen 
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giebt Man müsste also, weon man die einheitliche Auffassung; des 
Mesoderms bei sämmtlichen Bilaterien durchführen will, nach einem 
Organ suchen, auf das jenes bezogen werden könnte. Dies geschieht 
aber meistens nicht; bei den ineisten Autoren, die von einem mittleren 
Keimblatt immer weiter reden, ist die Vorstellung ganz unbegründet 
und rein konventionell und nur wenige Verfasser haben sich bemuht, 
den Ursprung des Mesoderms in bestimmten Geweben oder Organen 
zu suchen. Meistens versuchte man, dasselbe — weil es öfters in 
der Form von Ausstülpungen aus dem Urdarm entsteht — auf 
Blindscbläuche des Mitteldarms zurückzuführen, der Art wie sie 
2 B. in grosser Anzahl und radiärer Vertheihing bei Aktinien vor- 
kommen. Nun hat man aber in der gegenwärtig existierenden 
Thierwelt nicht die geringsten Anhaltspunkte für eine derart^ 
Annahme. Nichts beweist, dass solche Formen mit blindsackartigen 
Ausstülpungen des Darmes den Ausgangspunkt für die Entwicklung 
der Bilaterien bilden — falls die letzteren überhaupt aus einer 
Stammform hervorgegangen sind, was auch noch zu leweisen wäre — 
und was die ontogenetische Thatsacbe selbst betrifft, dass das .Meso- 
derm* häufig in der Form hohler Ausstülpungen des Urdarms auf- 
tritt, so gilt dafür genau dasselbe, was oben über die Einstülpung 
des Entoderms zur Bildung der Gastrulaforra gesagt wurde: dass 
«in socher Vorgang aller Wahrscheinlichkeit nach keineswegs ein 
primitiver ist, sondern dass die Abfaltung solcher epithelialer La- 
mellen wenigstens ebenso wahrscheinlich auf einer Abkürzung in der 
Entwicklung beruht und dass die Einwanderung von Zellen wohl ein 
primitiverer Bildungsmodus ist (wie hinMlig der Gegensatz zwischen 
Epithel und Mesenchym ist, wurde oben erörtert). Einige Autoren 
haben sich allerdings nicht davor gescheut, die Aktinien als Aus- 
gangspunkt zu nehmen; dann Hessen sie den Darm einer Aktinie 
flieh von den Blindschläuchen abschnüren und das ganze Thier sich 
nach und nach — unter Hinweis auf Sagitta als Andeutung eines 
Zwischengliedes — in ein Wirbeltbier verwandeln (!). Giebt man 
aber solchen Vorstellungen Raum, so ist der vollkommensten Will- 
kür die Thüre geötTnet. ^ Andere Autoren haben andere Ableitungen 
des Mesoderms versucht: sie fassten es als ursprüngliche Muskelzellen 
«der — weil es am Blastoporus entsteht — als Schluckzellen oder 
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endlich als GeschleehtszelleD einer zweiblättrigen rrforin auf- Solche 
Hypothesen können nur subjektiven Werth für ihre Urheber (Rabl. 
Hatsehek) haben; denn es kann zu ihrer Begründung absolut nichts 
gegeben werden. 

Es ist somit bis jetzt absolut misslungen, für alle jene Anlagen, 
die man aus Konvention mit dem Namen Mesoderm belegt, ein 
(jinndorgan zu finden, auf welches sie in phylogenetischer Hinsicht 
bezogen werden können. Und auch in Bezug auf die ontogenetische 
Entstehung dieser BUducgen war es bis jetzt nicht möglich, sie alle 
ausschliesslich von einem Keimblatt herzuleiten, ohne den Thatsachen 
Zwang anzuthun. In einigen Fällen gehen sie ja sicherlich aus 
dem Entoderm hervor, so bei Sagitta, den Brachiopoden und 
(,der Mesoblast') hei den Eohinodennen, wo sie als Äuastülpungen 
des Urdarms, weit entfernt vom Blastoporus entstehen. Ebenso 
sind die meisten Autoren der neueren Zeit der Ansicht, dass die 
»mesodermalen* Bildungen bei den Wirbel thieren aus dem Entoderm 
stammen. Aber andererseits ist es für die Anneliden viel wahr- 
scheinlicber, dasa die Muskelplatten aus dem Ektoderm entstehen ; 
bei den Blutegeln differeuKieren sich alle zehn Teloblasten aus einer 
einzigen Furch ungskugel heraus, welche ganz in ihrer Bildung auf- 
geht; bei Oligochaeten (Rb jnchelmis) werden sie alle von einer 
grossen Zelle geknospt, welche nachher Entoderm liefert; es zeigt 
sich auch deutlich in der ganzen Anordnung, dass ektodermale und 
.mesodermale" Theile ein einheitliches System dem Entoderm gegen- 
über darstellen. Man betrachte nur den Keimatreifen von Blutegeln ! 
Die allermeisten Autoren, die über Embryologie der Anneliden ge- 
arbeitet haben, sind zu dem Ergebniss gekommen, dass die Muskel- 
platten vom Ektoderm herzuleiten sind ; nur jene Verfasser, die mit 
ganz dogmatischen Voraussetzungen über das „mittlere Keimblatt" 
an die Untersuchung herangingen, fanden eine entodennale EnU 
stehung desselben. Und was für die Anneliden gesagt wurde, das 
gilt ungefähr auch für die Crustaceen und in neuerer Zeit häufen 
sich die Angaben, welche für eine ektodermale Entstehung der 
Muskelplatten, auch bei den luttathmenden Arthropoden sprechen 
(Kennel. Korotneff, Heymons, Brauer u. A ). Die allge- 
mein angenommene Homologie der Keimblätter (Ektoderm und Ento- 
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derm) nun vorausgesetzt, ist es klar, dass eine Bildung, die bei 
den einen Ttiieren vom äusseren Blatt entsteht, nicht einer solchen 
entsprechen kann, die bei den anderen Formen aus dem inneren 
Blatt ihren Ursprung bat. 

Aus den angeführtfin Gründen ist die konventionell gewordene 
Annahme eines mittleren Keimblattes (Mesoderm) und die Gleich- 
stellung desselben in den verschiedenen Thiertypen zurückzuweisen. 
Es giebt gar kein mittleres Keimblatt. 

Der letzte Satz wurde zuerst von Kleinenberg ausgesprochen 
und in ausgezeichneter Weise begründet. Der genannte Autor führte 
aus, wie man einerseits 'mächtige ektoderraale Muskellagen, anderer- 
seits Ürdaimdivertikel in eine Kategorie geworfen hatte und suchte 
nachzuweisen, wie bei den Meeres-Anneliden z. B. das Peritoneal- 
epithel auf Grundlage einer ganz spezifischen Gewebsanlage, der 
Muskel platten und nicht aus einem indifferenten , mittleren Keim- 
blatt" entsteht. Später hat Zelinka nachgewiesen, dass bei den 
Räderthieren die verschiedenen zwischen Oberhaut und Dann ge- 
legenen Organe einzeln ans den Keimblättern, namentlich aus dem 
Ektoderm entspringen, sodass es eine indifTerente Collectivanlage, 
die als Mesoderm gedeutet werden könnte, gar nicht giebt. Zu 
einem ähnlichen Resultat kam neuerdings auch Heymons für die 
Insekten (Orthopteren). ■■) 



Es wurde oben hervorgehoben, dass es gewisse Regeln für die 
Bildung der Organe aus den Keimblättern giebt; das Nervensystem 
und die nervösen Theile der Sinnesorgane entstehen ja fast immer 
aus dem Ektoderm, das Mitteldarmepithel aus dem Entoderm u. s.w. 
Aber es giebt verschiedene Ausnahmen von diesen Kegeln und die- 
selben sind interessant, insofern sie die Bedeutung der Keimblätter 
in eigentbümlicher Weise beleuchten. Schon bei den Coelenteraten 
ist das Nervensystem nicht immer rein ektoderroal, sondern bei den 
Aktinien giebt es sowohl ektodermale als entodermale Uanglienzellen, 
beide in der liefe der betreffenden Epithelien liegend und aller 
Wahrscheinlichkeit nach, die einen so gut wie die anderen, in loco 
entstanden, und wenn gesagt wurde, dass die nervösen Theile der 
Sinnesorgane (die Sinnesepitheüen) fast immer aus dem Ektoderm 
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stammeii, so ünden wir z. B. bei den Säugethiereo eine auflalleDde 
Ausnahme davon, nämlich die Geschmacksorgane der Zunge, Das 
Epithel der Zunge, aus welchem sich die Geschmacksknospeii heraus- 
differenzieren, ist nämlich entoderraalen Ursprungs. Der vordere und 
der hintere Abschnitt des Darmes entstehen .ja fast immer als Ein- 
stülpungen des Ektoderms ; aber z. B. bei deu Tint«nfischen soll 
nach Korscheit der entodermale mittlere Abschnitt sich bis zum 
After erstrecken, und kein Hinterdarra gebildet werden. Anderer- 
seits scheint bei der Entwicklung der Bryozoen der entodermale 
Urdarra rückgebildet und der definitive Darm vom Ektoderm gänz- 
lich neugebildet zu werden. Auch bei verschiedenen Insekten soll 
nach neueren Angaben eines guten Beobachters (R. Heyraons) 
das ganze Dannepithel durch Verwachsung des vom Ektoderm 
eingestülpten Stomodaeums und Proctodaeums gebildet werden; das 
Entoderm wäre demgemäss hier jedenfalls beim erwachsenen Thiere 
gänzlich unterdrückt. Zu einem ähnlichen Ergebniss kam früher 
schon für eine Schnecke (Bithynia tentaculata) P. B. Sarasin: 
bei derselben sollte aus dem Entoderra sich nur die Leber bilden 
und das ganze Epithel des Darmes sollte aus dem Ektoderm stammen ; 
dies wurde jedoch von späteren Autoren in Abrede gestellt und eine 
neue ■ — aber nicht vom dogmatischen Standpunkte aus angestellte 
— Untersuchung wäre hier wünsch enswerth. 

Eine Anzahl solcher Ausnahmen wurden hier hervorgehoben, 
weil sie in so deutlicher Weise zeigen, worin die Bedeutung der 
Keimblätter liegt und worin sie nicht Hegt, wenn die Sache vom 
allgemeineren Standpunkte aus betrachtet wird. Eine Zeit lang war 
es ja eine allgemein verbreitete Anschauung, dass die Keimblätter 
alshistologisch-physiologische Primitivorgaae zu betrachten 
seien und Früchte dieser Anschauung sind z. B. die bekannten Be- 
zeichnungen: Hautsinnesblatt, Darmdrüsenblatt, Geiassblatt oder 
Darm faser platte u. s. w., Bezeichnungen, die zunächst für die Wirbel- 
thiere geltend gemacht wurden und insofern treffend sind, als sie 
die wesentlicbst-en, aus deu betreffenden Schichten stammenden Theile 
hervorheben; namentlich Hemak führte dieses näher aus, wenn 
auch schon in seiner Darstellung gewisse Abweichungen von den 
Kegeln der Histogenese namhait gemacht wurden. Eben solche 
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Ausnahmen zeigen aber, dasa die Keimblätter Dicht als histologiach- 
physiologiache Primitivorgane aufzufassen sind, sondera dass den sie 
aufbauenden Zellen eine Fähigkeit der Umbildung, der ÄnpassuDg 
an veräoderte Umgebungen und Lebensverhältnisse mehr oder weniger 
innewohnt und sie demgemäss unter Umständen in neue Bahnen 
gelenkt werden können; desshalb verläuft die Bildung der Organe 
und Gewebe bei dem einen Thiere nicht ganz in derselben Weise, 
wie bei dem auderen. 

In der neueren Embryologie wird denn auch die Bedeutung der 
Keimblätter von einem anderen Gesichtspunkt aufgefasst; sie wird 
als von morphologischer Natur betrachtet. Die Keimblätter 
sind, wie schon oben hervorgehoben wurde, in den verschiedenen 
Thiertypen homolog, d. h. sie sind von einer gemeinsamen Stamm- 
form ererbt, bei welcher sie nicht bloss als embryonale Anlagen, 
sondern als bleibende Organe des erwachsenen Thieres existierten 
und bei welcher keine weitere Differenzierung stattfand. Und in 
Uebereinstimmung mit diesem Gesichtspunkt müssen denn auch die 
sekundären kollektiven Anlagen möglicherweise auf einfache Gewebe 
oder Organe bezogen werden, deren Zellen später theilweise Um- 
bildungen, Ausbildungen zu neuen physiologischen Leistungen durch- 
machten; z. B. könnten aus urspränglichen Muskelanlagen durch Um- 
bildungen gewisser Elemente Eikretionsorgane, Geisse, Peritoneal- 
zellen entstehen. Doch wäre es aueh möglich, dass kollektive An- 
lagen durch einen Abkürzungs Vorgang während der individuellen 
Entwicklung entständen, indem mehrere (phylogenetisch heterogene) 
Tbeile als eine Anlage (indifferente Zellmasse) angelegt würden, die 
sich erst später in die betreffenden Theile zerlegte. So differenzieren 
sich ja die Geschlechtszellen meistens erst in späteren Stadien aus 
dem sogen. Mesoderm heraus. 

In der neueren Morphologie spielt die Keimbiätterlehre eine 
ausserordentlich grosse Rolle, nämlich für die Entscheidung von. 
Fragen, die Homologie verschiedener Organe bei verschiedenen 
Thiertypen betreffend. Denn nur wenn die Theile aus demselben 
Keimblatt ihren Ursprung haben, können sie in morphologischer 
Hinsicht gleichgestellt werden (homolog sein); was bei dem einen 
Thiere sich aus dem Ektoderm entwickelt, kann nicht einem bei 
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einem anderen Thiere aus dem Entoderm hervorgehenden Gebilde 
homolog sein, wären die beiden Gebilde auch strukturell und funk- 
tionell ganz gleich. Ein durch Einstülpung des Ektoderms ent- 
standener Vorder- oder Hinterdarm könnte dem in gleicher Lage 
befindlichen Darmabschnitt bei einem anderen Thiere sehr ähnlich 
sein; hätte er sich aber bei dem letzteren aus dem Entoderm ge- 
bildet (wie es z. B. mit dem Hinterdarm der Cephalopoden der 
Fall sein soll), so wäre die Aehnlichkeit nur auf die funktionelle 
Gleichheit, nicht auf gleiche Abstammung gegründet. Selbstver- 
ständlich genügt aber die Entstehung gewisser Gebilde aus Einern 
und demselben Keimblatt nicht allein, um ihre Homologie zu be- 
gründen. 
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Schon oben wurde auseinandergesetzt, wie die Ausstattung des 
Eies mit Nahrungastoö" (Nahruugsdotter) von entscheidender Be- 
deutung für den Modus der Furchung und Keimblätterbildung ist. 
Es soll nun kurz dargelegt werden, wie auch während der weiteren 
Entwicklung dieses Momeot auf den Verlauf der Bildungsvorgänge 
grossen Einfluas ausübt. 

Bei sehr vielen, besonders bei niedrigen Thierfomien findet sich 
nicht mehr Nahrungsstoff in der Eizelle (oder um dieselbe) als noth- 
wendig ist für den Verlauf der allerersten Entwicklungsvorgänge ; 
also müssen die Jungen schon in einem sehr frühen Stadium, oft 
sehr bald nach Bildung der Keimblätter selbst für ihre Emähning 
sorgen. In diesem Falle wird gewöhnlich von jedem Weibchen eine 
kolossale Quantität von Eiern hervorgebracht, damit "die Menge der- 
selben für die ungünstigen Lebensbedingungen der sieh entwickelnden 
Jungen Ersatz biete und die Art erhalten bleibe. Andere Formen 
legen weit weniger Eier ab; aber diese sind dann besser ausgestattet. 
Wie schon früher erwähnt, giebt es eine sehr grosse Anzahl Yon 
Thieren, bei welchen die Ausstattuug des Eies mit Nahrung schon 
während seines Aufenthaltes im Eierstock stattfindet, wo aller 
Nahrungsstotl' als Nahrungsdotter in die Eizelle selbst abgelagert 
wird; aber andere Formen begnügen sich nicht damit; sie versehen 
nicht bloss das Ei durch die Ernährung im Ovarium mit Nabrungs- 
dotter, sondern während des Durchgangs des Eies durch Eileiter und 
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Uterus wird von den drüsigen Wandungen derselben eine Eiweissmaase 
abgeschieden, welche in späteren Stadien dena Embrj-o ^u Gute kommt. 
So wird ja das Eiweiss des Hühnereies während des Durchgangs des 
Eies durch den Eileiter gebildet und auch die Scbleimniasse. welche 
die Froscheier umgiebt und die, wenn sie in'ä Wasser kommt, sehr 
stark aufquillt, wird ron den Eileitern abgesondert. Bei den Schnecken 
wird dieae Schleinimasse von einer eigenen, in den Eileiter mündenden 
Schleimdrüse geliefert. Wiederum bei anderen Thieren wird fast all 
der zu der Entwicklung des Embryos nöthige Nahrungsstoff ausserhalb 
des Ovariums gebildet; so z. B. sind die von den Hegenwürmern und 
Kieferegeln abgelegten Eier sehr klein und enthalten fast gar keinen 
Nahrungsdotter ; die Eiweissmasse, von welcher die Embryoneu leben, 
wird von drüsigen Gebilden abgeschieden. Endlich sind ja viele 
Thiere .lebendig gebärend' ; aber auch in diesem Falle können be- 
deutende Verschiedenheiten in Bezug auf die ErnährungsverhältnissB 
auftreten : entweder sind die Eier von bedeutender Grösse und stehen 
in keiner näheren Verbindung mit dem mütterliulien Organismus: sie 
liegen dann frei im Eileiter oder im Uterus; oder sie sind, wie z. B. 
bei allen Säugethieren (ausgenommen die Schnabelthiere) ganz klein 
und arm an Nahrungsdotter; in diesem Falle treten sie — nur 
nicht bei den Beutelthiercn — zu einem gewissen Zeitpunkt in 
eine mehr oder weniger innige Verbindung mit dem Uterus des 
Mutterthieres und werden von diesem' mittelst einer oder mehrerer 
Mutterkuchen (Placentae) ernöhrt. In der Placenta verwachse» em- 
bryonale und mütterliche Theile mehr oder weniger fest mit einander 
und die Blutgeßsse des Uterus erweitem sich zu grossen Lakunen, 
so dass die embryonale Placenta von einem sehr bedeutenden ßlut- 
strom umspült wird; doch halten eich die Blutgefässe des Embryos 
und des Mutterthieres immer getrennt von einander; die Ernährung 
findet also durch osmotische Vorgänge, nicht durch direkten Ueber- 
tritt des Blutes statt. — Aber die merkwürdigsten Verschiedenheiten 
in Bezug auf die Ernährungsverhältnisse der Embryonen finden sich 
doch innerhalb einer und derselben Gattung, Dämlich bei der in so 
Tielen Beziehungen merkwürdigen Gattung Peripatus. Die meisten 
Arten derselben sind lebendig gebärend ; doch wurde in neuerer Zeit 
eine eierlegende, neuholländische Art (P. Leuckarti) bekannt; die 
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Eier derselben sind gross und reich an Nahrungsdottier. unter den 
lebendig gebärenden Arten sind aber nicht weniger als drei ver- 
schiedene Typen der Ernährung des Embryos zu unterscheiden. Bei 
den westindischen Arten (P. Edwardsii und P. torquatns) sind 
die Eier ungemein klein, haben den Durchmesser von 0,04 mm; 
aber bald nach der Fiircbuiig bilden sich einige Embryonalzellen zu 
einem Ernährungsorgnn aus: zu einer Placenta embryonalis mit Nabel- 
strang; diese Placenta verbindet sich mit einer aus dem Utenis- 
epithel sich entwickelnden Placenta uterina und durch diese Placenta 
doppelten Ursprungs wird der Kmbryo ernährt. Bei der capschen 
Art (P. capensis) sind die Eier schon bedeutend grösser; ihr 
Durchmesser ist 0,17 mm uud sie gehen keine intimere Verbindung 
mit dem Uterus des Mutterthierea ein; aber die Embryonen ernfthren 
sieb in späteren Stadien aller Wahrscheinlichkeit nach durch Schlucken 
von Eiweiss, das von den Uteruswandungeu abgesondert wird. End- 
lich giebt es noch eine Art (P, novae Zealandiae), deren Eier 
ausserordentlich gross und reich an Nahrungsdotter sind; sie haben 
einen Durchmesser von 1 — 1,5 mm; die Ernährung und das Wachs- 
thum bis zur Geburt scheint hier allein auf Kosten des Nahrungs- 
dotters stattzufinden.') 

Wie gesagt, der Einfluss der reichlichen Ausstattung, resp. der 
Armuth des Embryos an Nahrungsstoft'en äussert sich nicht nur 
während der allerersten Entwicklungsstadien, meistens macht sich 
dieser Faktor auch während der späteren Entwicklung sehr stark 
geltend. In vielen Fällen giebt er den Ausschlag, ob die Ent- 
wicklung, wie man sagt, eine direkte ist oder ob sie mit einer 
Metamorphose verbunden ist. 

Es ist sehr schwierig, ja eigentlich wohl unmöglich, eine für 
alle Fülle zutretlendo Definition dieser zwei Begriffe, der direkten 
Entwicklung und der Metamorphose zu geben, da zwischen ihnen 
alle Uebergänge vorhanden sind. Berücksichtigt man uur die ei- 
tremen Fälle, so ist es schon leicht, scharfe Kategorien aufzustellen; 
sobald man aber an die zweifeHiaften Fälle herankommt, erweisen 
sich die Definitionen als nicht stichhaltig, uud man weiss nicht recht, 
nnter welchen Begriff man sie einordnen soll. Allerdings giebt es 
eine Anzahl zoologischer und embryo logischer Verfasser, die — ausser 
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der Entwicklung im Mutterleib — jede Eatwicblung ausserbalb des 
mütterliclien Körpera als eine direkte bezeichnen, wenn sie in Bezug 
auf die wesentlichsten Formverhältnisse innerhalb der Eihaut voll- 
endet wird, so dass das junge, dem Ei entschlüpfende Thier in 
Bezug auf Gestalt, Bau und Lebensweise den Eltern gleich ist: 
von einer Metamorphose spricht man dagegen, wenn das junge, dem 
Ei entschlüpfende Thier sehr verschieden von dem Mutterthier ist 
und erst durch eine Keihe wesentlicher Umbildungen und Form- 
änderungen seine definitive Gestalt erreicht. Selbst in angesehenen, 
verbreiteten Lehrbüchern kann mau eine solche Definition treffen 
und doch ist sie, wenn allgemein durchgeführt, unhaltbar und will- 
kürlich. Die folgende Thatsache zeigt hinlänglich, wie wenig natür- 
lich die genannte Begriffsaufstellung ist. Eine grosse Anzahl Larven 




von Anneliden behalten noch, wenn sie zu schwärmen beginnen, die 
Eihaut bei; Fig. 9£l stellt eine solche Larve einer Art der Gattung 
Spio, eines röhrenbewohnenden Anneliden dar. Die Larve ist mit 
zwei Augenflecken, mit einem Wimperschopf am Vorderende und 
mit quer um den Körper laufenden Wimperkränzen versehen; das 
kleine Thier schwärmt mittels letzterer an der Oberfläche des Meeres, 
führt also ein von der Lebensweise der Eltern sehr verschiedenes 
Dasein. Nichtsdestoweniger, trotz dieser freien Lebensweise, ist das 
Thieruben noch von der Eihaut (a) umgeben (die Wimperhaare 
haben dieselbe durchbohrt und ragen frei in's Wasser vor). Andere 
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ÄDnelideolarven spreDgen dagegen frühzeitig die Eihaut, führen aber 
sonst ein ganz ähnliches Dasein und haben einen ganz ähnlichen 
Bau, wie die ersteren. Dies scheint z. B. mit den in Fig. 100 ab- 
gebildeten Larven des PolygorJius der Fall zu sein. Trotzdem 
nun in beiden Fällen die Larven mit ganz anderen Organen ausge- 
rüstet sind und eine ganz andere Lebensweise führen, als die er- 
wachsenen Thiere — ausser den Wimperkränzen haben sie oft Ur- 
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nieren und einen provisorischen Schlund; alle diese Theile gehen später 
zu Grunde — und trotzdem die Larven in beiden Fällen wesentlich 
gleich gebildet sind, müsste man doch, falls man die oben genannten 
Definitionen festhalten wollte, da, wo die Eihaut frühzeitig abgeworfen 
wird, von einer Metamorphose und dort, wo die Larve die Eihaut 
längere Zeit beibehält, von einer direkten Entwicklung reden. Aber 
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eine solche scharfe Unterscheidung hätte gar keinen Zweck, weil 
sie auf ein ganz unwesentliches Moment basiert ist und in der 
Praxis wird sie denn auch nicht von den Zoologen gebraucht; in 
beiden Fällen wird die Entwicklung allgemein als Metamorphose 
lind die abgebildeten Entwicklungsformen als Larven bezeichnet. 

Man könnte nun die Sache umdrehen und fragen: kann denn 
nicht allgemein mit dem Namen Metamorphose eine Kntwicklung 
belegt werden, bei welcher in früheren Stadien provisorische Organe 
ausgebildet werden, die in späteren Stadien verschwinden, um den 
definitiven Gebilden Platz zu machen? Aber auch eine solche De- 
finition wäre nicht stichhaltig und stritte jedenfalls gegen alle Kou- 
venieiiz. In diesem Falle müsste man z. B. die Entwicklung der Vögel 
und Säugethiere als Metamorphose bezeichnen, denn die Embryonen 
dieser Thiere besitzen bekanntlich eine Menge provisorischer Ein- 
richtungen, die später ganz oder theilweise rückgebildet werden: 
Schlundspalten oder Kiemenspalten und Kieraenbogen mit dazu ge- 
hörigen UeJUssen, Urnieren u. s. w. Ebenso wie es bei vielen sich 
nicht mittelst Metamorphose entwickelnden Tfaieren eine Anzahl 
später verschwindender Larvenorgane giebt (z. B, die Wimper- 
kränze der Annelidenlarven), so haben auch viele Formen, die alle 
wesentlichen Züge der Entwicklung als ruhende Geschöpfe innerhalb 
der Eihaut oder innerhalb des mütterlichen Körpers durchmachen, 
eine Anzahl Foe talorgaue. Hierher gehören vor Allem die 
Poetalhäute oder Embryonalhäute. Man trifft solche namentr 
lieh bei den amnioten Wirbelthieren (Reptilien, Vögeln, Säuge- 
thieren) und bei vielen luftathmenden Arthropoden. Als ein ver- 
häUnissmässig einfachem Beispiel der Bildung solcher Rmbryonal- 
häute mögen die Verhältnisse bei einem W'asserkäfer (Hydro- 
philns piceus) dienen. Wenn sieh hier an der Bauchseite der 
Keimstreifen als eine Verdickung des Blastoderraa anlegt, fangen 
bald die den Hand desselben begrenzenden Theile des Blastoderms an, 
sich über ihn emporzuwölben ; von hinten und von beiden Seiten, 
zuletzt auch von vorn wachsen Falten empor, die sogenannten Äm- 
nionfalten, welche schliesslich den Embryo ganz bedecken. Wie 
( Fig. 101 A ersieht, sind diese Falten echte Duplikatliren, 
aus einer äusseren und einer inneren Schiebt von Ektodermzellen 
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bestehend und das Resultat dieses Prozesses ist der im Querschnitt 
Kig. 101 B dargestellte Zustand; indem sich die Amnionialten ganz 
über den Enabi^o verbreitert haben, ist die Pimbryonalanlage von 
zwei deutlich geschiedenen Häutchen eingehflltt: einem innereD, das 
seitlich in die Seitentheite der Embryonalanlage sich umbiegt, dem 
Amnion und einem äusseren, das seitlich in das periphere Blasto- 
derm sich lortaetzt, die Serosa. Beide Embryonalhöllen bestehen 
hier, ihrem Ursprung gemäss, aus einer einfachen Schicht von Ekto- 
dennzellen. Der Embr^ro ist somit während einer l&ngeren Periode von 
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der Oberfläche des Eies durch die Hüllen ausgeschlossen ; später 
bersten aber beide Hüllen; sie werden dann nach der Dorsalseite 
hinauf verschoben und sinken hier durch einen sehr merkwürdigen 
Vorgang in den Dotter ein, wo sie schliesslich resorbiert werden 
(bei anderen Insekten werden sie einfach abgeworfen), — Bei den 
amniolen Wirbelthieren bilden sich die beiden, dieselben Namen 
tragenden Embryonalhäute in sehr ähnlicher Weise wie bei den In- 
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sekten und hüllen den Embryo während einer längeren Periode ganz 
ein; nur wölben sie sich, da ja die Wirbelthiere eineo dorsalen 
Keimstreifen haben, nicht über den Bauch, sondern über den Rücken 
des Embryos empor und sowohl Amnion wie Serosa sind hier zwei- 
schichtig, indem die Hautplatte zwischen die beiden Ektoderm- 
schichten mit hinauswächst (also bildet sie die innere Schicht der 
Serosa, die äussere des Amnions). Doch muss hierüber, sowie über 
die komplizierten Verhältnisse bei der Bildung der dritten Embryo- 
nalhülle der aranioten Wirbelthiere, der Ällantois, auf die Lehr- 
bücher der Entwicklungsgeschichte der Wirbelthiere verwiesen werden. 

Der oben erwähnte Gegensatz zwischen Metamorphose und 
direkter Entwicklung im Allgemeinen ist aus den oben erwähnten 
Gründen, streng theoretisch gesehen, bedeutungslos. Jede Entwick- 
lung, die von einem beliebigen Metazoon vom Ei an bis zur fertigen 
Gestalt durchlaufen wird, ist ja in der That ein ganz radiealer 
Umbildungsvorgang und wenn man so will, eine Verwandlung, eine 
Metamorphose. Wird desshalb in der oben genannten Weise ein 
Gegensatz zwischen direkter Entwicklung und Metamorphose aufge- 
stellt, so hält man sich nur an die am meisten in die Äugen 
springenden Verhältnisse in Bezug auf Bau und Lebensweise der 
Jugendformen. Dies ist aber willtflrlieh und die Begrift'e sind, wie 
gesagt, wenn allgemein angenommen, theoretisch undurchführbar. 
In der Praxis können sie dagegen der Kürze wegen eine gewisse 
Bedeutung haben: in dem einzelnen, speziellen Fall bann maü sich 
leicht darüber einigen, die Entwicklung eines Thieres als Metamor- 
phose und die eines anderen, derselben Gruppe angehörigea , als 
direkte Entwicklung zu bezeichnen; in dieser Weise angi'wandt, 
kann die Unterscheidung zweckmässig sein; nur .darf man eben den 
Begriffen keine grössere Bedeutung beimessen, als ihnen wirklich 
znkommt. 

Wir kehren nun zurück zu dem Thema, von welchem wir aus- 
gingen, zu der Frage : ob die verschiedenartige Ausstattimg des Eies 
mit Nahrungsstoff bestimmend sein kann dafür, ob die Entwicklung 
eine direkte oder eine Metamorphose wird. Wenn wir z. B. eine 
kleine, wohlbegrenzte Thiergnippe wie die Blutegel nehmen, deren 
einzelne Formen nur wenig von einander abweichen, so machen sich 
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während der Entwicklung sehr wesentliche Unterschiede bei jenen 
geltend, je nach der Weise, in welcher die Ernährung des Eies und 
des Embiyos stattfindet. Bei den Kieferegeln (Nephelis, Au- 
lastoma, Hirudo) sind die Eier sehr klein und arm an Nahrungs- 
dotter; sie werden aber in Cocons abgelegt, die mit einer Eiweiss- 
masse gefüllt sind und in welchen die Jungen, nachdem sie die 
Eihaut gesprengt haben, bald eine ansehnliche Grösse erreichen und 
sehr frühzeitig anfangen, ein aktives Dasein zu führen: Eiweiss zu 
schlucken. In üebereinstimmung mit dieser Lebensweise sind sie 
denn auch mit einer Anzahl provisorischer Organe ausgestattet: sie 
haben eine primitive Haut mit einem wohlentwickelten Muskel- 
system, ferner einen für das Eiweiss-Schlucken eingerichteten Schlund 
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und 2—4 Paare eigenthümlicher, ringförmiger Exkretionsorgane (Ur- 
nieren); alle diese Theile werden rückgebildet, wenn das im Cocon 
enthaltene Eiweiss verbraucht ist und durch die sich unterdessen 
entwickelnden, funktionell entsprechenden, bleibenden Theile ersetzt. 
Eine solche Larve von Aulastoma ist in Fig. 102 dargestellt. 
Bei einigen Küsselegeln dagegen (^Clepsine) sind die Eier gross 
imd reichlich mit Nahrungsdotter versehen; in Folge dessen fangen 
die Jungen erst in späteren Stadien an, in aktiver Weise Nahrung 
aufzunehmen und sie machen denn auch keine derartigen Umbil- 
dungen, wie die Jungen der Kieferegel durch : es fehlen ihnen sowohl 
die ürnieren, wie auch die provisorische Haut und der Schlund. In 

diesem Falle kann man somit sehr wohl die Entwicklung der Kiefer- 
Berg h , EntwickelungHgescbicbte. 13 
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egel al8 Metamorphose, diejenige der Clepsine dagegen als direkte 
Entwicklung bezeichnen.^) 

Indessen sind es bei weitem nicht in allen Fällen Verschieden- 
heiten in den Ernährungsverhältnissen des Eies, welche derartige 
Verschiedenheiten der Entwicklung bedingen. Wenn z. B. Heu- 
schrecken und Schaben eine sogen, unvollständige, die Schmetter- 
linge und Wespen dagegen eine vollständige Metamorphose durch- 
machen, so ist dies zwar darauf begründet, dass die Larvenformen 
der Letzteren für eine ganz andere Lebensweise als die erwachsenen 
Thiere eingerichtet sind, was bei den Ersteren nicht der Fall ist; 
in beiden Fällen ist aber das Ei reichlich mit Nahrungsdotter ver- 
sehen. Welche Momente in solchen Fällen die Verschiedenheiten 
der Entwicklungsweise bedingt haben, lässt sich schwer sagen. 



Anmerkungen 

1) Kennel, Arbeiten a. d. zool. Institut Würzburg. Bd. 7, 1884. — 
Sheldon, Zool. Anzeiger 1887. 

2) Vergl. meine Arbeiten in den Arbeiten a. d. zool. Institut Würzburg. 
Bd. 7, 1885 (Aulastoma) und in der Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 41, 1884 
(Nephelis), sowie im Zool. Anzeiger. 1886 (Clepsine). — Femer Whit- 
man, Quart, journ. of. micr. sc. Bd. 18, 1878 und Joum. of Morph. Vol. 1, 1887. 



Die experimentellen üntersucbungen Aber die Bedeutung der Furchungazellen 
fQr den Äofban der einzelnen Tbeile des thieriscbeu Embryos 

Wir haben die wesentlichsten Modi der Purehung und Eeim- 
blätterbildung und eine Anzahl von Beispielen aus der Mannig- 
faltigkeit der Thatsacben der Organogenese bei normal sich ent- 
wickelnden thierischen Embryonen kennen gelernt. In der neuesten 
Zeit hat man sich nun dmxh Versuche festzustellen bemüht, welche 
Kolle bei verschiedenen Thieren die einzelnen Furchungszellen für 
die Entwicklung der Keimblätter uod Organe zu spielen haben, 
üan hat nämlich die Erfahrung gemacht, dass man einzelne Furchungs- 
kugeln ganz aus der Entwicklung entfernen kann, ohne dass dies 
die Entwicklungsfähigkeit der übrigbleibenden beeinträchtigt; nur 
wird die Weise, in welcher sich diese unter den geänderten Ver- 
hältnissen entwickeln, mehr oder weniger verändert. Die Furchungs- 
kugeln kann man entweder durch Anstechen abtddten oder beschädigen 
oder man kann sie {bei einigen Thieren) durch Schütteln der Eier ent- 
fernen ; auch kann durch Ausübung eines starken Druckes in einer 
bestimmten Richtung auf die sich furchenden Eier eine starke Ab- 
änderung des normalen Furchungsmodus erzielt werden, was jedoch 
nicht die Hervorbringimg eines normalen Embryos hindert. Das 
Verdienst, diese neue Forschungsrichtung angebahnt zu haben, ge- 
bührt unbestreitbar W. Koux und selbst wenn sich einige seiner 
Resultate als unhaltbar erweisen, ist er es doch, der den neuen 
Weg des Esperiments im Üeiche der ersten Entwicklungsvorgänge 
gezeigt bat. Seinen Schriften sind dann zahlreiche Arbeiten von 
Chabry, Driesch, Wilson, 0. Hertwig u. A. gefolgt. 
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Wean auch die möglichst exakte Forschungsmethode, diejenige 
des Experiments in Anwendung gebracht wurde, um den Werth imd 
die Bedeutung der einzelnen Furnhungszellen zu bestimmen, so ist 
jedoch noch zu bedauern, dass die Kaisonnements der Experimentatoren 
Tielfacli von der in unserer Zeit sich so breit machenden natur- 
philosophischen Richtung beeinfluast sind. Erstens wird allzustark 
generalisiert: es ist charakteristisch, dass fast jeder Experimentator, 
der an einer Thierform experimentiert hat, gleich seine wenigen 
Ergebnisse verallgemeinern will, und daraus entsteht ein Konflikt 
zwischen den allgemeinen Ansichten der verschiedenen Autoren, der 
häutig in einen wenig erspriesslichen Streit um Worte und Ausdrücke 
sieh verliert (zurückhaltender und wie es scheint besonnener haben 
sich z. B. Chabry und Wilson über ihre Verauchsergebnisse 
ausgesprochen). Dann operieren einige Forscher bei den Schlüssen, 
die sie aus ihren Esperimenten ziehen, noch mit gänzlich unbewiesenen 
Hypothesen; z. B. spielen die Hypothesen, dass der Kern das fonn- 
bestimmende Element der Zelle sei, oder dass es ein besonderes 
.Regenerationsplasma' gäbe, in der Beweisführung mehrerer be- 
deutender Forscher eine grosse Rolle, und doch sind sie nichts 
weniger als bewiesen. Wir lassen in der folgenden Darstellung die 
Thatsachen selbst sprechen und enthalten uns so viel als möglich 
der Hypothesen, werden auch bemüht sein, keinen einseitigen Stand- 
punkt einzunehmen. Die betreffenden Versuche sind an einer ganzen 
Anzahl von Thierformen angestellt: an Amphibien, Echinodermen, 
Ascidien, Araphioxua, Knochenfischen und die Eier der betreffenden 
Thiere verhalten sich den äusseren Eingriffen gegenüber keineswegs 
ganz gleich ; gerade dies müsste zur Vorsicht beim Verallgemeinern 
mahnen '). 

Werden die zwei ersten Furchungakugeln eines Seeigels durch 
starkes Schütteln von einander isoliert, so kann jede derselben — 
falls sie intakt imd gesund geblieben ist — ihre Entwicklung für 
sich fortaetzen. Sie theilt sich weiter und wenn einige Theilungen 
durchgemacht aind, stellt die Summe ihrer Descendenten eine nach 
der einen Seite offene Halbkugel dar; oben sind 2 — statt 4 — 
kleinere Zellen (Mikromeren) vorhanden. Diese Halbkugel wird nun 
bald zu einer geschlossenen Hohlkugel, einer Blaatospbaera, indem 
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^er freie Band sich zusammenschliesst. Diese Blastosphaera ist nur 
balb so gross, wie die normale und enthält nur die halbe Anzahl 
Zellen des entsprechenden Stadiiims; aber die einzelneu Zellen sind 
von normaler Grösse, nicht kleiner als gewöhnlich. Aus der Blasto- 
sphaera kann sich ferner eine Gastrula und aus dieser eine Pluteus- 
larve TOD halber Grösse in normaler Weise entwickeln '). — Wird 
der Zusammenhang zwischen den beiden ersten Furcbungskugeln nur 
unvollständig gelockert, so können Doppelbildungen entstehen, der 
Art, dass die beiden Hälften sich entweder trennen oder mit einander 
verwachsen : es findet eine Abschnürung der Blastosphaera statt, 
welche sich im ersteren Falle in zweie zerlegt, von welchen jede 
sich auf eigene Hand weiter entwickelt; im zweiten Fall kann ein 
Doppel-Phiteus entstehen (zwei mit einander an den Mundregionen 
vereinigte Larven). Auch durch Einwirkung stärkerer Wärme ist 
es möglieb, den Zusammenhang der leiden ersten Furcbungskugeln 
(aber nicht der späteren) etwas zu lockern und es können ZwiUings- 
bildungen entstehen.^) — Ebenso kann man durch Eliminierung einer 
der Furchungszellen im vierzelligen Stadium eine Gastrula und einen 
Pluteus von ^|^ Grösse hervorbringen; ja es gelang sogar, aus 
einer Furcbungskugel im vierzelligen Stadium einen Pluteus von 
'/«Grösse heran zu züchten. 

Wird durch Anstechen eint der beiden ersten Furchungszellen 
des Seeigeleies verletzt, so tritt, falls der Kern und seine nächste 
L'mgebimg nicht durch die Nadel geschädigt wurde, nur etwas Proto- 
plasma aus ; die Zelle aber bleibt am Leben, rundet sich ab und 
furcht sich weiter; es bildet sich ein Embryo von fast normaler 
Grösse. Wird aber der Kern getroffen, so stirbt die Zelle und be- 
wirkt, indem sie der gesunden Zelle anliegen bleibt und einen Wider- 
stand ausübt, dass die aus dieser hervorgehende Halbkugel sich viel 
langsamer zu einem geschlossenen, ganzen Gebilde entwickelt, als 
wenn die Furcbungskugeln durch Schütteln gänzlich von einander 
getrennt worden wären*). 

Werden die Seeigeleier zwischen zwei parallelen oder einiger- 
massen parallelen Glasplatten (Objektträger und Deckglas) massig 
gepresst. so wird der Furchungsmodus stark geändert: die Zellen 
nehmen andere gegenseitige Stellungen ein, als bei dem unter normalen 
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Verhältnissen verlaufenden Vorgang. Beispielsweise ordnen sich die 
Zellen des achtzelllgen Stadiums normal in zwei Kränzen von je vier 
Zellen an ; imter einem starken Druck findet aber eine Abplattung statt 
und die acht Zellen stehen in einer Ebene. Wird der Druck fort^ 
gesetzt, so bilden die Zellen noch im 1(5 zelligen Stadium eine ein- 
schichtige Platte und erst im 32zelligen Stadium werden sie in 
zwei Schichten angeordnet. Bringt man solche Kier wieder unter 
normale Verhältnisse, so können sich aus ihnen — trotz der ab- 
normen Physiognomie, welche die Purchung aufwies — ganz normale 
Larven entwickeln. — Auch durch Veränderungen der Concentration 
des Seewassers kann der Furchung ein von dem Normalen ab- 
weichender Verlauf aufgezwungen werden. 

Endlich ist festgestellt worden, dass man im normalen acbt- 
zelligen Stadium sowohl den oberen, als den unteren Kranz von vier 
Zellen eliminieren kann und ..dass sich in beiiJen Fällen eine ganz 
normale Zwerglarve (Gastrula und Pluteus) entwickelt. Da nun 
nach der gewöhnlichen Anschauung die oberen Zellen (am Mikro- 
merenpol) die Anlage des Ektoderras, die unteren hauptsächlich die 
Anlage des Entoderms darstellen *), so konnte aus dem eben er- 
wähnten Versuche geschlossen werden, dass die Ektoderm- und 
Entodermanlagon — wenn noch nicht völlig differenziert - — einander 
vertreten können, in der Weise dass, wenn die die Anlage des Ento- 
derms enthaltenden Zellen weggenommen werden, die ektodermalen 
Zellen das Entoderm wieder herstellen können und umgekehrt. 

Alledem zufolge wären also, wie Driesch sieh ausdrückt, .die 
Furch ungskugetn der Echiniden als ein gleichwerthiges Material 
anzusehen, welches man in beliebiger Weise, wie einen Haufen 
Kngeln durcheinander werfen kann, ohne dass die normale Entwick- 
lung gestört wird.' Dass bei einer derartigen Bildungs- und üm- 
bildungsf^higkeit der Furchungszellen jede einzelne derselben doch 
bei der normalen Entwicklung immer Gleiches hervorbringt, muss 
in einer Beziehung zum Ganzen liegen; denn wird durch Elirainierung 
von Schwesterzellen diese Beziehung aufgehoben oder abgeändert, so 
sind die Zellen im Stande andere Thelle als diejenigen, welche sie 
bei dem normalen Entwicklungsverlauf hervorbringen, zu produzieren. 
Die Zellen erhalten also nicht durch das Material, das sie enthalten 
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sondern durch ihre Lagebeziehungen zu den Schwesterzellen und 
ihre Einordnung in den ganzen sich entwickelnden Organismus ihre 
besondere Entwicklungstendenz. 

Sehr ähnliche Verhältnisse wie bei den Seeigeln finden sich 
auch noch nach den schfinen Untersuchungen Wilson's beim Am- 
phioins. Auch hier lassen sich die beiden ersten Ffirchungs- 
kugeln durch Schütteln isolieren (und zwar noch leichter als bei 
den Seeigeln) und ebenso die Zellen des Viereratadiums; aus den 
isolierten Furch ungskugeln können Larven (Gastnilae und Larven mit 
Medullarrohr, Chorda und einer Anzahl Ursegmenten) von halber, 
resp. Viertels Grösse herangezüchtet werden. Leichter gelingt dies 
aus einer Furchungszelle des 2 -Stadiums als des 4 -Stadiums. 
Werden die Zellen nicht vollständig getrennt, so entstehen auch hier 
Doppelbildungen (Monstra), deren Achsenstellnngen eine verschiedene 
sein kann. Die zwei ersten Theilungeu des Amph iosiis-Eies sind 
(bei normaler Entwicklung) ganz gleich, sodass vier spiegelbildlich 
gleiche Zellen entstehen ; die dritte Tbeilung ist ungleich und von 
den 8 Zellen sind die vier oberen ein wenig kleiner, als die vier unteren. 
Wird aber eine Zelle auf dem 4 -Stadium isoliert, so schlägt sie 
einen neuen Modus ein, indem sie sich zunächst in gleiche Zellen 
zerlegt; erst später tritt die Ungleichheit auf. Die isolierte Furchungs- 
kugel benimmt sich also, als sei sie ein ganzes Ei und produziert 
ja auch unter günstigen Umständen eine ganze, wenn auch kleine 
Larve. — Auf dem 8 zelligen Stadium gelang es nicht mehr, ganze 
Larven zu züchten ; eine solche isolierte Zelle furcht sich zwar auch 
weiter und bildet entweder eine Blastosphaera oder eine gekrümmte 
Platte ; diese gekrümmten Platten können in zwei Varianten auf- 
treten; eine mit Zellen, die den ektodcrmalen und eine andere mit 
Zellen, die den entodermalen Zellen des normalen Embryos ähnlich 
sind; jene dürfte von einer der kleineren, diese von einer der 
grösseren Zeilen des 8-Stadiums abstammen. Weiter entwickeln 
sieh aber diese isolierten Zellen nicht. 

Wenn also beim Amphiosus durch das Äuseinanderschütteln 
der Furehungskugeln erster und zweiter Ordnung die Einheit des 
sich bildenden Embryos gestört wird, so bilden sich gleich zwei, 
reep. vier neue Einheiten und jede Zelle schlägt noch früher als bei 




200 Zweites Buch. Allgetueine Entivickluut'serscheiiiungen i. Thierceipli, 

den Eehinodermen einen anderen Weg der Kntwickhmg ein. als 
denjenigen, welchem sie gefolgt wäre, wenn sie im Verband der 
Schwesterzellen verhan't hätte. Also hier zeigt sich noch deutlicher 
als bei den EchinQderiuen, Haas es die Einordnung in das Ganze ist, 
die den einzelnen Furcbuogszellen ilireu Weg der Theilung und 
Entwicklung vorschreibt. 




Wesentlich andere Verhältnisse in Bezug auf die Fähigkeiten 
der einzelnen Furchungskugelu treffen wir bei den Ascidien; sonderbar 
genug scheinen die Ascidien und der Amphiosus in dieser Be- 
ziehung zwei Extreme vorzustellen. Versuche an Ascidieneiem sind 
in der bedeutungsvollen Arbeit des zu früh verstorbenen Chabry 
mitgetheilt; ausserdem hat Chabry noch die unter natürlichen Ver- 
hältnissen sich entwickelnden Monstra studirt und mit den kOnstlich 
hervorgebrachten verglieheo. Bei der von ihm untersuchten Art 
kommen Missbildungen in grosser Anzahl, namentlich gegen ßndc 
der Laichperiode vor; es giebt hier geradezu monstripare Thiere. 
welche jedenfalls zeitweise nur zu Monstra sich entwickelnde Eier 
gebären; eine und dieselbe Missbildung wiederholt sich oft an vielen 
demselben Laich angehangen Exemplaren. 

Zum Verständniss der Cbabry'schen Eiperimente muss Fol- 
gendes vorausgeschickt werden. Bei der normalen Entwicklung der 
Ascidien lassen sich nach den abereinstimmenden Angaben neuerer 
Autoren (Seelig er, vanBeneden und Julin, Chabry u.A.) schon 
während der ersten Furcbimgen die künftigen Regionen der Larve 
unterscheiden: die erste Furche entspricht in ihrer Stellung der 
künftigen Medianebene und theilt also das Ei in eine rechte und 
eine linke Hälfte ; jede derselben wird durch die zweite, quer einschnei- 
dende Furche in eine vordere und eine hintere Zelle zerlegt Die 
weitere Entwicklung dieser Thiere ist dadurch merkwürdig, dass sie 
grosse Aebnlichkeit mit der Entwicklung der Wirbelthiere darbietet: 
es entwickelt sich durch Einstülpung des Ektoderma längs der dor- 
salen Medianlinie ein MeduUarrohr, das sich in mehrere Theile sondert; 
der bedeutendste Theil desselben ist die , Sinnesblase", welche zwei 
Sinnesorgane, ein Auge und einen „Otolithen" enthält; das Auge ge- 
hört der rechten Seite an und ebenso in früheren Stadien der Otolith, 
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Aus dem dorsalen Theil des Ent^derms bildet sich wie bei den 
WirbelthiereD eine Chorda dorsalis. Die Chorda ist hauptsächlich 
im Schwanzabschnitt entwickelt, weicher das Bewegungsorgan der 
Larre vorstellt. Im vorderen Körperabschnitt kommt es zur Bildung 
zweier Cloakeneinstülpungen (aus welchen die Bekleidung des Feri- 
hranchialraums beim erwachsenen Tbiere hervorgebt) und ganz vorne 
entstehen drei Haftpapillen, mittelst welcher die Larve sich später 
festsetzt. Vergl. hierzu Fig. 103 A— B. 




EmbrTDD«!! sp&torer Stadien von AacidU niamillatit nach KawaleTtky am Kor- 
ichelt's nnd Beidor's Lehrb. d. Tergl. Eatv.gescb. d. virbell. Tb. A SeilsnaDBieht, 
B Donaknaicht. an Auge, o Otolith. sb SinneBblase. r Rninpftheil nnd a ScbwaDzabBChnitt 
de« Htdnllarrohreg : i iDgostionMffaaag, en EotoderiD, cb Cborda, d CloakeDeiastaipungen. 



Ebenso wie schon die Hauptrichtungen der Larve durch die 
ersten Furchen bestimmt sind, sind auch die einzelnen Furcbungs- 
kugeln der ersten Stadien mit der Bildung bestimmter Theile ver- 
traut; zerstört man eine der Furchungskugeln erster oder zweiter 
Ordnung, so entsteht nicht (wie bei den Seeigeln und dem Lanzett- 



202 Zweites Bnch. Allg-eineine Entwicklnngsersclieinungeii i. Thierreich. 

fisch) eiDe kleine, aber vollstäDdige Larve, sondern in dem sich 
bildenden Embryo machen sich bestimmte Defekte bemerkbar und 
es resultiert aus dem Tode der Zelle — sei er durch Krankheit 
des Eies oder durch Anstechen verursacht — eine Abnormität, ein 
Monstrum; erst vom Iti zelligen Stadium ab kann eine Zelle ge- 
tödtet werden, ohne dass eine Missbildung zu entstehen braucht. 
Stirbt z. B. eine der zwei ersten Furchungszellen ab, so kann sich 
zunächst eine Gastrula halber Grösse, aber sonst normalen Baues 
entwickeln; aus dieser kann ferner eine Larve hervorgehen, die 
Chorda und Muskeln besitzt — aber die letzteren sind zu schwach, 
um die Eihülle zu sprengen — bei dieser Larve wird jedoch kein 
Mediillarrohr gebildet, sondern das Nervensystem bleibt an der Ober- 
tläehe blattförmig ausgebreitet und ebenso liegt das Auge frei an 
der Oberfläche; es entsteht auch nur eine Cloakeneinstülpung und 
eine Haftpapille. Jedenfalls in Bezug auf einige Körpertlieile ist 
also eine solche Larve als eine Halbbildung zu betrachten. Werden 
die beiden hinteren Furch ungszellen des 4 -Stadiums zerstört, oder 
sterben sie von selbst ab, so bildet sich zwar eine Chorda, aber 
dieselbe bleibt nackt; es entwickelt sich kein Schwanzektoderm. 
Das Auge bildet sieh normal auf Grundlage der vorderen rechten. 
der Otolith auf Grundlage der hinteren rechten Furchungskugel des 
vierzelligen Stadiums, Wird diese letztere zerstört, so kommt es 
nie zur Bildiuig eines Otolithen; stirbt dagegen die vordere rechte 
Furchungskugel, so kann sidi trotzdem (aus dem Material der vor- 
deren linken) ein Auge bilden. 

Bei den Ascidien sind also, wie aus dieser Darstellung ersicht- 
lich, viele Organe schon in bestimmten Furchungszellen der aller- 
ersten Stadien angelegt und könne« nur aus dem Material der be- 
treffenden Zellen hervorgehen; die anderen Zellen liefern andere 
Theile und sind nicht im Stande nach Zerstörung der Schwester- 
zellen dieselben zu ersetzen. So scheint es, dass nur die beiden 
vorderen Zellen iUhig sind, das Material für die Chorda und die 
Sinnesblase zu produzieren, und dass nur die rechte hintere Furchungs- 
kugel es vermag, den Otolitheu hervorzubringen.*) 
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Eine gewissermaasaen vermittelnde Stelle zwischen den beiden 
Extremen nimmt das Froscbei ein. Nach Koux u. Ä. sind auch 
hier die Regionen des Embryos schon durch die ersten Furchen be- 
stimmt , indem die allererste Furche die Medianebene des Em- 
bryos bezeichnet — die Furche soll wiederum durch die Copulationa- 
ebene von Ei- und Samenkern bestimmt werden — und die zweite 
Furche eine Querfurcbc ist ; die imtere, weisse Heraisphaere, welche 
später von den Zellen der schwarzen Hemisphaere überwachsen wird, 
entspricht der künftigen Dorsalseite : hier legen sich die Medullar- 
wülste an. Wird nun eine der ersten Furch ungskugeln angestochen, 
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sodass sie in ihrer Entwicklung beeinträchtigt wird, so furcht sich 
die unverletzte Kugel — unter günstigen Umständen — ungestört 
weiter und es kommt zunächst zur Bildung eines rechten oder linken 
Balbembryos. In Fig. 104 ist eine Halhblastula, in Fig. 105 ein 
weiter entwickelter Halbembryo dargestellt. Bei ersterer ist nur 
die rechte Seite in Zellen zerlegt; die linke ist eine ungefurchte 
Dottermasse mit einigen Keroen darin ; bei dem weiter entwickelten 
Embijo, Fig. 105, ist nur links ein MeduUarwulst sichtbar; auch 
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ist DUr hier die Differen/iernug in Keimblätter deutlich vollzogen, 
sowie das sogenannte Mesoderm gesondert (zwischen Ekto- und En- 
toderm). Unter günstigen Umständen geht aber hier nicht — wie 
bei den Aseidien — aus dem Halbembryo ein Monstrum hervor, 
sondern jener ist hier im Stande, sicti vi einem ganzen, normalen 
Embrj-o zu ergänzen. Und dabei wird meistens das Material der 
zerstörten Dotterkugel mit verwendet: schon in Fig. 104 waren in 
derselben eine Anzahl vod feinkörnigem Plasma umgebener Kerne 
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sichtbar. Diese können vom ursprünglichen Kern der angestochenen 
Furchungskugel — falls dieser nicht durch den Einstich getödtet 
wurde — herstammen oder sie können von der unbeschädigten Hälfte 
eingewandert sein. Während der weiteren Entwicklung erfolgt oun 
eine reichliche Vermehrung dieser Kerne und schliesslich findet eine 
Zerlegung in Zellen statt; dieses geschieht aber nicht gleichzeitig 
in der ganzen Ausdeluiung der Furchungskugel, sondern der Vor- 
gang laugt an der Grenze gegen die gesunde Eibälfte an und 
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schreitet von hier nach deo entfernteren Theilen der verletzten Hälfte 
fort. Nach dieser Zerlegung in Zellen findet nun auch eine Zer- 
legung des Materials in Keimblätter statt und aus diesen bilden 
dch schliesslich die fehlenden Organhälften und Organe. In einigen 
Fällen konnte jedoch Roux beobachten, dass, wenn er bei ziemlich 
weit entwickelten Halbeinbryr>nen die Berührung der gesunden mit 
der verletzten Eihälfte zu lösen versuchte, die Ränder jener sich 
gegen einander wölbten und sich zuletzt vereinigten ; in diesem Falle 
konnte eine Selbstergänzung der gesunden Eihülfte zu einem ganzen 
Embrj'O ohne Äntheilnahme der verletzten Eihälfte an diesem Prozesse 
stattfinden. Letztgenannter Befund nähert aich den oben erwähnten 
Verhältnissen bei den Echinodernien. 

In ähnlicher Weise kann nach Roui durch Anstechen zweier 
Furch ungskugelii auf dem zweiten Fnrchunpstadium ein Halbembi70 
herangezüchtet werden und zwar ein rechter oder linker, wenn die 
angestochenen Furcbungskugeln auf derselben Seite der ersten Furche 
liegen, ein vorderer oder hinterer, wenn sie auf derselben Seite der 
zweiten Furche gelegen sind. 

Wir haben für das Froschei die Darstellung von Rons zu 
ömnde gelegt, weil dieselbe auf eine grosse Anzahl von Eiperi- 
menten gestützt erscheint und weil die Mehrzahl der Autoren 
(Pflüger, Morgan und Tsuda) mit ihm darin übereinstimmen, 
dass die erate Furche der späteren Medianebene entspricht. Dabei 
darf aber nicht unerwähnt bleiben, dass ein so bedeutender Forscher 
wie 0. Hertwig in neuester Zeit durch Anstellung ähnlicher Es- 
perimente zu ganz anderen Ergebnissen gelangt ist, und demgemäss 
in Bezug auf dieses Objekt gegenwärtig eine grosse Unsicherheit 
herrscht. Nach Hertwig hat die erste Furche zur Medianebene 
des Embryos keine konstante Beziehung: bald kann jene dieser 
identisch sein, bald schräg und bald senkrecht zu ihr stehen. In 
Üebereinstimmiing damit und mit seiner ganzen Auffassung wären 
demgemäss die von Houx beschriebenen Halbbildungen nur dadurch 
verursacht, dass die verletzte Fnrchungskugel der normalen Entwick- 
lung des unverletzten Theils einen Widerstand entgegensetzt; auch 
werde die verletzte Purchungskugel nicht direkt für die Bildung 
von Organen verwendet, sondern nur als Nahrung verbraucht; die 
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Ergänzung der feblenden Körpertheile finde nur mittela des Zell- 
materials der gesunden, gefurchten Eihälfte statt. '') 

Dui'ch Pressung der Eier zwischen Glasplatten oder durch Ein- 
saugen derselben in enge Köhrchen hat man auch bei Amphibien 
(Fröschen und Tritonen) einen abnormen Verlauf der Furchung her- 
vorbringen können. So liegen die in Fig, 10(3 Ä — B dargestellten 
Zellen des aebtzelligen Stadiums alle in einer Schicht, während sie 
normalerweise in zwei Schichten von je vier Zellen angeordnet sind 
(Fig. 38, 3). Und aus solchen in abnormer Weise gefurchten Eiern 
geben noi-male Embryonen hervor. Hierauf wurde übrigens schon 
bei einer früheren Gelegenheit verwiesen. 




Endlich sei noch das raerlcwürdige Verhalten der Kippenquallen 
erwähnt. Auch hier können, wie bei den Echinodermen und Am- 
pbioxus, die ersten Furcbungskugeln auseinander geschüttelt werden, 
und man bat beobachtet, dasa dies Experiment hier oft von der 
Natur selbst im Grossen ausgeführt wird, nämlich durch den Wellen- 
schlag bei siümiischem Wetter. Wird nun also eine der beiden 
ersten Furcbungskugeln isoliert, so entsteht durch weitere Entwick- 
lung derselben eine vollkommen typische Halbbildung: eine junge 
Kippenqualle, die statt acht Kippen, acht Meridionalgeiassen und 
zwei Fangfäden nur vier Rippen, vier Meridionalgefasse und einen 
Fangfaden besitzt. Solche Halblarren sollen gescblecbtsreif werden 
können und Eier ablegen; darnach sollen sie sich zur Metamor- 
phose anschicken und sich zu einem vollständigen Tfaier ergänzen. 
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das mit der normalen Zahl aller Orgaoe ausgerüstet ist (man verg! 
hierzu das im Kapitel XV über die Dissogonie Gesagte). 



Auf Grundlage der im Vorhergebenden aufgezählten Thatsaeheri 
haben sich zwei einander diametral gegenüberstehende Äuschauungen 
über den Werth und die Bedeutung der Furch nngskngeln Ifir den 
Aufbau des Körpers entwickelt, welche beide allgemeine Geltung 
beanspruchen. Die eine dieser Ansichten wird namentlich von 
Ürieach und 0. Hartwig, die andere hauptsächlich von ßoux 
vertreten. Rons' Anschauung wird von ihm selbst als Mosaik- 
theorie bezeichnet und tUllt in vielen Punkten zusammen mit dem 
.Prinzip der organbildenden Keimbezi rke' von His. 
Nach dieser Ansicht wäre jede Furchuugskugel in allen Fällen prä- 
destiniert, ganz bestimmte Theile zu bilden ; durch die Furchung 
würde nämlich das Keimmaterial qualitativ halbiert und jede 
Furch ungszelle arbeite gewissermaassen unabhängig von ihren 
Schwegterzelien, sodass, wenn z. B. eine der zwei ersten Furchungs- 
kugeln zerstört wird, die andere sich zunächst nur zu einer Halb- 
bildung entwickle, welche sich erst sekundär ergänze; dieser letztere 
Vorgang wäre als eine Art Hegeneration (Wiederherstellung verloren 
gegangener Körpertbeile) zu betrachten, aber dadurch von der ge- 
wöhnlichen Regeneration verschieden, dass die zu er-setzenden Theile 
noch nicht vorhanden waren, weshalb jener Vorgang von Roux als 
Postgeneration unterschieden wird.") Insofern wäre also die 
Bildung der Theile und Organe des KiSrpers aus den Furchungs- 
kugeln als eine Mosaikarbeit zu bezeichnen , als jeder der 
Furchungskugeln die SelbstdifferenzierimgslUhigkeit innewohnt und 
jede aich au!' eigene Hand zunächst zu einem bestimmten Körper- 
theil entwickeln kann. „Jede der beiden ersten Furchungszellen 
enthält alle wesentlichen, gestaltenden und differenzierenden Kräfte 
für die Anlage der halben Gehivnblasen, der Gehörbläschen und der 
dieser Entwicklungsstufe entsprechenden anderen Organe des Embryos 
in sich." Ferner: ,da jede der beiden ersten Furchungszellen sich 
unabhängig von der anderen zu einer normalen seitliehen Körper- 
bälfte zu entwickeln vermag, .so ist anzunehmen, dass auch bei 
der nonnalen Entwicklung beider Körperhälften jedes der beiden 
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ersten Blastomere, d. h. der ganze Complex seiner Nachlcoramen sieh 
unabhängig von dem Complese der Nachkommen des anderen Elas- 
tomers entwickelt*. Und: „die Kntwicklung der Pro8(.'h-Gastrtila 
und des zunächst daraus hervorgehenden Embryos Ist von der 
zweiten Furchung an eine Mosaikarbeit und zwar aus mindPBtens 
vier vertikalen, sich selbstständig entwickelnden Stücken* (Roui)_ 
Diese Anschauung nimmt ihren Auagangspimkt von Formen wie dem 
Frosch (nach Roux o. Ä.) und der Rippenijualle, wo zunächst 
nach Zerstfirung einer der ersten Furchungskugelo eine deutliche 
Halbbildung entsteht; auch auf die Ascidien appliziert sie sich gut, 
weil hier im entsprechenden Falle Defekte entstehen, welchen wegen 
des hier sehr geringen Regenerations-(Postgenerations-) Vermögens 
nicht abgeholfen wird. 

Die andere Auffassung, diejenige von Driesch und 0, Hert- 
wig, sieht in den Furchungakugeln ein gleichartiges Material und 
in der Weiterbildung derselben keine Mosaikarbeit; diese Lehre geht 
von Formen wie Äraphioxiis und den Echinodermen aus: hier 
würde durch Zerstörung einer der ersten Furch uugszellen gewisser- 
maassen ein neues Gleichgewichtsverhältniss hergestellt und die übrig- 
bleibende Zelle schlüge gleich den neuen Weg der Entwicklung ein, 
um keine Halbbildung, sondern gleich oder fast gleich eine kleine 
G-ambildung zu produzieren (nach Roui wurde dies darauf beruhen, 
dass die Regeneration gleich oder sehr früh anlangt). Wie man 
sieht, ein Streit um Begriffe und Worte; die Thatsachen bleiben 
dieselben. Nach Driesch und Hertwig wäre die Weiterbildung 
der Furchungszellen durch gegenseitig sich regulierende Wechsel- 
beziehungen derselben bedingt; würden diese Beziehungen aufge- 
hoben, z. B. durch Zerstörung einer Furch ungszelJe, so resultiere 
aus den neu etablierten Beziehungen der Zellen zu einander und zum 
(ranzen eine andere Entwieklungsweise. Jede der 4 ersten Furchungs- 
zellen enthalte also potentiell die Anlage des ganzen Organismus. 
.Im Dotter sind keine für einen bestimmten Organtheil vorausbe- 
stimmten, qualitativ ungleichen Substanztheile (keine Leber-, Niere-, 
Retina-, Hatitbildenden Stoffe) in bestimmter räumlicher Anordnung 
enthalten. Wenn es auch möglich wäre, die einzelnen Organe durch 
rückläufige Verfolgung des Entwicklungsprozesses auf bestimmte. 
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kleiuste, im Eirauni angeordnete Theile der unbefruchteten oder be- 
fruchtpten Eizelle zurückzuführen (jedes Spätere inuas natürlich von 
etwas Vorausgegangenem herrühren), so würde dadurch für das eau- 
sale Verständniss des Entwicklungsprozesses nicht das Geringste ge- 
wonnen sein. Denn die Inhal tstheilchen des Eirai'ms (der Keim- 
scheibe z. B.). bei welchen wir zuletzt anlangen, sind ihren Eigen- 
schaften nach nicht für ihre spätere Verwendung spezifiziert, da der 
Eiinhalt sich mit der Nadel durch einander rühren (Froschei beim 
Anstechen) und um erhebliehe Bruehtheile verringern lässt (Frosch-, 
Seeigel-, A m p h i o i u s e i), trotzdem aber normal gebildete Em- 
bryonen liefert" (0. Hertwig). 

Diese beiden Anschauungen, die von Rons und die von Driesch 
und Hertwig sind beide nach unserer Meinung in zu starre Formen 
gefasst. Wenn z. B. K o u jc sagt : , Bei den bilateralsymmetrischen 
Thieren entspricht eine der beiden Furchungsebenen der Medianebene 
des Embryos, resp, des erwachsenen Thieres' und: .Immer stehen 
die drei ersten Furchen in festen typischen Ilichtungsbeziehungen 
zu den drei Hauptrichtungen des künftigen Embryos", so sind diese 
Sätze nichts weniger als bewiesen. Wir wissen zwar, dass bei den 
Ascidien (und wahrscheinlich bei dem Frosch) die erste Furche der 
späteren Medianebene entspricht, dass beim Hühnchen dagegen eher 
die zweite Furche der Medianebene entspricht, und dass bei Meeres- 
planarien (Polvcladen) die erste und zweite Furche unter etwa 45" 
die künftige Medianebene schneiden, indem eine der vier ersten 
Furchungszellen das Vorderende bezeichnet; ähnlich wie im letzteren 
Falle liegen die Verhältnisse bei Blutegeln (Clepsine); doch sind 
hier die Winkel, welche die Furchen mit der späteren Medianebene 
bilden, von sehr verschiedener firösse, da die Furchungszellen von sehr 
ungleicher Grösse sind. Aber da schon in diesen Fällen so grosse 
Verschiedenheiten auftreten, wer könnte dann dafür einstehen, dass 
es nicht viele Formen giebt, bei welchen die Medianebene ganz ohne 
feste Beziehungen zu den ersten Furchen hergestellt wird? Wie 
würde uns i. B. der Beweis geliefert werden können, dass Beziehungen 
der ersten Furchen zu den späteren Haiiptrichtungen des Körpers 
existieren bei den Süsswasserplanarien (Tricladen), deren Furchungs- 
zellen sich von einander loslösen und eine Zeit lang (während sie 
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sich weiter vermehren) als Amöben unter den Dotterzelleu herum- 
kriechen? Und wie würde Roui seinen Satz für die InsekteD oder 
Spinnen begründen können*), um nur einige naheliegende Beispiele 
zu wählen? Oder für die Salpen? Auch für die Echinodennen ist 
die Existenz der erwähnten Beziehungen durchaus unbewiesen. Die 
Starrheit und der Dogmatismus der obigen, allgemein gefassten Sätze 
Bind — beim (jänzlichen Fehlen der Beweise für dieselben — ein 
guter Beleg dafür, dass wir noch in einer natnrphüosophischen Pe- 
riode leben und dass die Naturphilosophie ihren Einfluss selbst auf 
verdiente, eiperiment«ll arbeitende Forscher ausübt ; dergleichen bei 
ihrer allgemeinen Fassung aus der Luft gegriflene Sätze gehören 
eben nicht in die experimentell arbeitende Forschung, sondern in 
die Naturphilosophie, Lässt sich nicht nachweisen, dass bei allen 
bilat^ralsymmetrischeu Thieren bestimmte Beziehungen der ersten 
Furchen zu den späteren Hauptrichtungen des Körpers esistieren. so 
kann schon desshalb die Mosaiktheorie in allgemeiner Fassung nicht 
aufrecht erhalten werden. 

Aber auch die entgegenstehende Ansicht kann nicht in ihrer 
allgemeinen Fassung bestehen. Denn es ist zweifellos, dass in 
vielen Fällen schon die ersten Furch uugszellen für bestimmte Zwecke 
spezifiziert werden. So wurde oben darauf hingewiesen, dass die 
zwei ersten Furchungszellen von Ascaris verschiedener Natur sind, 
was sich in der verschiedenen Weise offenbart, in welcher sich ihre 
Chromosomen bei den weiteren Theilungen benehmen (Fig. 70). 
Die eine Zelle ist nur für die Produktion von vegetativen (soma- 
tischen) Zellen, die andere sowohl für die Produktion solcher, wie 
auch der Geschlechtszellen bestimmt (schon Driesch hat auf diese 
seiner Lehre entgegenstehende Thatsache aufmerksam gemacht). Und 
auch bei stark inaequaler Furchung sind die ersten Zellen als An- 
lagen von ganz bestimmten (somatischen) TheiJen zu betrachten. Bei- 
spielsweise : bei Sängethieren sind schon die zwei ersten Furchungs- 
kugeln von verschiedener Grösse und Beschaffenheit ihres Proto- 
plasmas (die kleinere hat dunkleren Zellinhalt); aus der kleineren 
soll die innere Zellmasse, aus der grösseren die äussere Schicht der 
Keimblase hervorgehen. Ferner stellen bei Clepsine die vier 
Furchungszellen des zweiten Stadiums difterente Anlagen dar: die 
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grösste enthält epidermoidale Theile, sowie Anlagen des Baucli- 
strangs und derMiiskelpIatten, aber kein Entoderm; die drei kleineren 
enthalten epidermoidale imd entodermale Theile, aber produzieren 
nichts von dem Bauchstrang oder den Muskelplatten. Äehnlich 
liegen die Verbältnisse bei vielen anderen Anneliden (Rhync helmis 
nach Vejdovsk^, Nereis nach Wilson, v. AVistingshausen 
u. A.; bei letztgenannter Gattung findet sich eine sehr weitgediehene 
Spezifikation der Furch ungszellen). Bei diesen Formen ist noch 
durch Experimente zu ermitteln, wie weit die Selbstergänzungsl^hig- 
keit der einzelnen Furch ungszellen geht. Bndlich wurden oben die 
Ergebnisse Chabry's für die Äseidien besprochen: auch hier war 
ja eine Spezifikation der ersten Purchungszellen vorhanden und nur 
gewisse bestimmte Zellen waren im Stande, gewisse bestimmte Or- 
gane zu liefern ; die Fähigkeit der Regeneration und Umbildung der 
Zellen war hier eine äusserst beschränkte. 

Für Fälle, wie die zuletzt erwähnten, kann also der Satz, dass 
die Furchungszetien ein gleichartiges Material darstellen, das in be- 
liebiger Weise durcheinander gewürfelt werden kann, ohne dass dies 
die weitere Entwicklung beeinflnast, keineswegs Geltung haben. Bei 
den Ascidien z. B. wird die Entwicklung der beiden ersten Fiirchungs- 
zellen durchaus nicht allein durch .sich regulierende Wechselbe- 
ziehungen', sondern auch durch ihre eigene Spezifikation bestimmt. Die 
Driesch-Hertwig'sche AutTassung kann also auch nicht allge- 
meine Gültigkeit beanspruchen. Dagegen sind diese Forscher, unserer 
Meinung nach, rollkommen im Recht, wenn sie die Lehre von den 
.qualitativ ungleichen Kernhalbierungen' als eine durch die vor- 
liegenden Tbatsachen nicht begründete Annahme zurückweisen. 

Ohne auf die Raisonnements einzugehen, welche auf gänzlich 
hypothetische Voraussetzungen — z. B. auf die Annahme eines be- 
sonderen ßegenerationsplasmas oder des Sitzes der formhildenden 
Kräfte im Kerne allein — basiert sind, möchte ich Folgendes hervor- 
heben. Bei jedem erwachsenen Tbiere sind die verschiedenen Zellen 
tür ganz spezifische Funktionen bestimmt ausgebildet, und wenn 
ihre Entwicklung vollendet ist, vermögen sie sich nicht in andere 
Formen und für andere Funktionen umzubilden. Eine Epidermis- 
zelie z. B. verwandelt sich nicht in eine Bindegewebszelle, eine 
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Nervenzelle nicht in eine Drösenzelle. Bei der Regeneration ver- 
loren gegangener Theile werden nach den Ergebnissen der neueren 
Untersuchungen die verschiedenen Gewebe des betreuenden Theiles 
nur von übrig gebliebenen Elementen der entsprechenden Gewebe pro- 
doziert. Epidermis bringt nur wieder Epidermis oder Epidermisderi- 
vate hervor, Bindegewebe liefert nur Bindesubstanzen ; kurz, Gleiches 
bringt Gleiches zur Entwicklung (vergl. das Kapitel über Regene- 
ration.) Dass nun diese Spezifikation der Zellen sich bei verschie- 
denen Formen zu einem verschiedenen Zeitpunkt, früher oder später 
während der Entwicklung geltend machen kann, darf nach alledem, 
was wir sonst über zeitliche Verschiebung in der Entstehung von 
Organen und Geweben wissen, nicht wunderlich erscheinen. In dem 
einen Fall (z.B. bei Amphioxus) sind die ersten Furchungszellen 
undifferenziert, enthalten potentiell noch dieselben Anlagen wie das 
ganze Ei; in anderen Fällen (z. B. bei Ascidieu und Säugethieren) 
sind schon die Zellkörper der beiden ersten Fiircbungszellen mit 
verschiedenen Eigenschaften ausgestattet, sodass die eine nicht ganz 
im Stande ist, die andere zu ersetzen und einen ganzen Embryo 
hervorzubringen (ich nehme dies hypothetisch auch für die Säuge- 
thiere an, wegen der chemischen Verschiedenheit der beiden ersten 
Furchungszellen.) Die Erscheinungen der lebenden Natur sind eben 
mannigfaltig und die Entwicklung aller Thiere lässt sich nicht in 
ein nur aus zwei oder drei Formen hergeleitetes Schema hinein- 
zwingen, '^'j 



Es sei an dieser Stelle noch einiger Abänderungen des normalen 
Verlaufs der Bildung gewisser Organe und Organtheile gedacht, 
welche man durch Einwirkung gewisser äusserer Ägentien auf 
tbierische Eier hervorrufen konnte {die Versuche wurden hauptsäch- 
lich an Seeigeleiem angestellt). So gelang es Driesch durch Züch- 
tung von Seeigeleiern 18 Stunden lang bei 30" C .Exogastrulae" 
darzustellen, aus welchen sich weiterhin darmlose Larven (.Anen- 
teria" Rou»;) entwickelten, In Fig. 107 A ist eine Exogastrula 
abgebildet; anstatt sich einzustülpen, hat sich die ürdarmanlage 
äusserlicb durch eine Einsclmünmg von dem übrigen 
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Larvenkörpers abgesetzt. Noch bei den ana diesen Esogastnilae 
hervorgehenden Pluteuslarven (Fig. 107 B) hangt der Urdarm 
dem Körper äusseriich an und wird schliesslich rüükgebildet ; trotz- 




k ExogutrulB. B dirmlinc, jun^ PlutouElnrve eine« Seeig^la. durch ElnvirlniDs Ton Wim 

erhalten, naub Drieach (Mitth. zool. StHtiua Neap«l. Bd. II). Den beiden Lam 

hlu§i. der Urdsrm aussen an : im Tundren ist das Knlkskelett sichtbar. 

dem aber entsteht in gewöhnlicher Weise 
eine EktodermeiDstülpung als Anlage 
des Vorderdarms. 

Aeholiche abnorme Entwi klutigö 
formen gelang es C. Herbst durch Bei 
Setzung von Lithiunisalzen zum Meer 
Wasser, worin die Eier lagen hervor 
zubringen. Auch in diesem Falle bilden 
sich Eiogastrulap. Dabei ist aber zu 
gleich folgender merkwürdige Umstand 
zu verzeichnen: je länger die Lanen im 
Lithium-Seewaaser waren , desto mehr 
Zellen nahmen den Charakter von Ent 
dennzellen an, desto grösser wurde d 
Urdarraabschnitt. Z, B. ist bei der 
Fig. 108 abgebildeten Larve derlrdaim 
abechoitt grösser, als der Ektodermal Scewssse und(.h i 
abschnitt. An jenem macht bi h eine f ^\ "^| g^ 
Einschnüranff bemerkbar, wodurch er in ''r"" "■ "" U"" 

" Bau absrho tt a 

ein Hauptstück und in ein Verbin iungs Die Uno war 
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stück getheilt wird, dem Matren. resp, Darm der normalen Larve 
entsprecheod. Die Bildung der Esogastrulae geschieht wahrschein- 
lich in Folge von Aenderungen in den osmotischen Vorgängen nach 
Zusetzen von Lithiumsalzen zu dem Seewasser (Herbst). 

Durch Beimischen verschiedener Salze (Chlorkalium, Jodkalium 
H. A.) zu dem die Eier enthaltenden Seewasser oder durch Aus- 
fSllung einer relativ sehr geringen Kalkmenge aus demselben durch 
Natriumoialat kann die Bildung der Kalknadeln hei den Seeigel- 
larven beeinträchtigt oder ganz aufgehoben werden. Das Fehlen 
der Kalknadel übt wiederum Einfluss auf die Form der sonst normal 
gebauten Larve aus: es werden keine Ptuteusarme gebildet. Wahr- 
scheinlich üben die Kalknadeln einen Heiz auf die in ihrer Nähe 
gelegenen Ektodennzellen ans und veranlassen diese zu stärkerem 
Wachstluim und lebhafteren Theilungen, was die Bildung der Arme 
zur Folge hat. Unterbleibt dieser Reiz, so entstehen keine Arme."). 



Anmerkungen 

1] DrieBch sagt: ,Eh «Sre aelteani, wenn si«h. naa die .soniatischen 
Zelleo' sngeht, daa eine Thier (Frosch) bo fandamental anders verhielte, sb das 
andere (Sedgel)." Und ähnliche Verallgemeineningen finden sich bei Roui 
und sind oben im Text citiert. Die Veraehiedenheiten sind eben gar nicht so 
fandanientnl ; aber sie ganz eliminieren zo wollen, wenn sie wirklich da sind, 
geht nicht an. 

*) Die P 1 u te n s larven zeichnen sich durch lange, durch Ealkstäbchen ge- 
stQtzte Arme ans, aufweiche hinaas sich ein Wimperband forUetzt. Sie haben 
«inen in drei AbEchnitt« gegliederten Darm: einen vom Ektodenn gebildeten 
Torderdarm (Schlnnd) und zwei vom Entoderm gebildete Abschnitte: Hagen und 
Enddarm. Abbildungen dieser Larven finden aicb in jedem Lehrbuch der Zoologie. 

^ Bei Regennürmem (Ällülobophora trapezoides) sollen nach 
Vejdovsky während der heiasen Jahreszeit eine viel grossere Anzahl von 
Zwülingen (durch eine besondere ..üuppclfnrchung") gebildet werden, als während 
der kalten Saison. Die Zwillinge können hier sehr verschiedene Stellungen fu 
einander einnehmen. Nach Loeb iPflOger's Archiv Bd. 55, 1894) sollen bei 
Seeigeln (Arbacia) Zwillinge entstehen, wenn mau die eben befrachteten, noch 
nicht gefuTchteij Eier in Seewasser bringt, das mit demselben Volumen destil- 
Herten Wassers verdünnt wurde. Die Membran platzt and ein Theil des Proto- 
]>1asmas tritt aus, bleibt aber mit dem zuräckbleibcnden llieil in Verbindung 
und jeder dieser Theile kann sich nnn zu einem Embryo entwickeln, wenn sie 
wieder in normales Seewasaer gebracht werden. — KüraJich gelang es 0. Schnitte 
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(Arch. f. Entwicklnngsmechanik, Bd. I, 2. 1894) Doppelmisabildungen za zftcbteD 
aus Froscheiern, wekbe längere Zeit in Zwangslage mit dem weifsen Pul nach 
nnten gehalten worden. — Während in solchen Fällen zwei Embrpnen oder' 
Doppelbildungen aus einem Ei herrorgehen. giebt es auch Fälle (bei Medngen) 
wo (als häufiger oder normaler Vorgang) mehrere Larven mit einander zu einem 
lebens- und entwicklungsfähigen Organiamua verschmelzen (Metscbnikoff). 

') Fiedler giebt an, vielleicht noch zwei .Jlalbgiiatnilae" beobachtet zu 
haben: bierUber fehlen aber noch nAhere Angaben. 

^) Drieach lelbst konnte nicht sicher feetstellen, ob der Mikromerenpol 
oder der ihm gegenüber liegende Pul der Ort der Entodermeinstülpung ist, 

*) In Bezug anf die Beurt Heilung der Angaben Chahry's stehe ich gani 
auf der Seit« Boui's und Barfurth's nnd meine, dass eine Auslegung seiner 
Angaben, wie aie Driesch nnd 0. Hertwig geben, nicht zulässig ist, 

^ Nach einem sehr knrz gehaltenen Referat im Zool. Anzeiger scheint es, 
dass T. Ebner in einer mir nicht zugänglichen Arbeit (Featschr. f. Rollett, 
1893) ZQ ähnlichen Ergebnissen wie Hertwig gelangt ist. 

») Roui fasät die Re- und Poatgeneration als indirekte Entwicklung 
tiuammen im Gegensatz zur „direkten, primären Entwicklang" der Eizelle. Die 
AosdrQcke direkte und indirekte Entwicklung sind aber hier nicht glücklich 
gewühlt, da direkte Entwicklung nach altem Sprachgebrauch den Gegensatz 
zur Entwicklnng mittels Metamorphose bezeichnet. 

•} Bei der Furchung der Cephalopoden macht sich früh eine deutlieh 
bilaterale Anordnung der Zellen hemerkhar; dieselbe verschwindet aber später 
eine Zeit lang vollständig und es ist bis jebit nicht gelungen, positiv nachxu- 
weiaen, dass die primäre Svmnietrieebene der definitiven entspricht, 

•O] Unter den zahlreichen Schriften von Bonz heben wir folgende hervor: 
Beitr. z. Entwicklangsmechanik, I. Zeitschr. f. Biol. Bd. 21, 1885; femer Vir- 
chow'g Archiv. Bd. 114, 1888; Archiv f. roikr. Anat., Bd. 29, 1887; Verhandl, 
d. anat Gewllsch. in Wien, 1892. — Man vergl. ferner: Driesch, Zeitachr. 
f. wiss. Zool., Bd. 63 n. 55. 1891—1892, sowie Mitth. a. d. zool. Stat Neapel, 
Bd. II, 1393. — Chftbry, Joom. de l'anat et de la phja. Tom. 23, 1887. — 
Wilson. Jonm. of Morphol., Vol. 8, 1893. — 0. Hertwig. Archiv f. mikr. 
Anat., Bd. 39 u. 42. sowie Zeit- nnd Streitfragen d. Biologie, Heft 1. — 
Morgan, Anat Anieiger, 1803. — Derselbe und Tsuda, Joum. of micr. 
sc, N. 8-, Vol. 35, 1894. — Fiedler. Festscbr. f. Kölliker nnd Nägeli, 
Zfirich 1S9I, ^ Nach einer während der Korrektur erschienenen Mittheilung 
Ton Zoja {Anat. Anz. Bd. 10. 1894} soll bei einigen Medusen sogar ( 
iaoliert« Zelle des 16-zelligen Stadiums sich zu einer ganzen Zwerglarve ent- 
wickeln kDnnen. 

1) Vergl. C. Herbst. Zeitschr, f. wiss. Zool., Bd. 55, 1892, äoitie Mitth. 
a. d. »oqI. Stat. Neapel. Bd. II, 1893. — Driesch. ibid. — Pouchet und 
Chabrj. Comptes rendus de la soe, de Biol, 13 janvier 1889. 



XIV 

Resorption und Regeneration von Gewoben und Organen — Physiologische und 
patholdgische Eegeneration — Ungeschlechtliche Vermehrung durch Theilung 

Die Lebensdauer der geweblichen Elemente, der Zellen in deu 
thieriscben Individuen ist eine äuijserst verschiedene, je nach dem 
Gewebe, welchem sie angeboren. Für einige Elemente muss ange- 
nommen werden, dass sie eine fast ebenso lange Lebensdauer, wie 
das Individuum selbst haben; so z. B. für die Nerven- oder Gang- 
lienzellen; es ist wenigstens aus verschiedenen Gründen schwer, sich 
ein fortwährendes Zugrundegehen und Ersetzen derselben vorzustellen; 
auch liegt in der Litteratiir nichts Sicheres über solche Vorgänge 
vor. Dessgleiehen scheinen die Zellen des Bindegewebes nur in 
untergeordnetem Maasstabe zu Grunde zu gehen, resp. neugebildet 
zu werden, Aber andere Gewebe verhalten sich ganz anders, so 
z. B. die Epithelien, jedenfalls die mehrschichtigen. Dieselben zeigen 
ja in ihren verschiedenen Schichten verschiedenen Charakter; die 
tieferen sind aus jugendlichen, vermehrungsföhigen Zellen zusammen- 
gesetzt, während die Zellen der oberen Schichten absterben, ver- 
hornen und abgestossen werden. Es ist leicht an Schnitten z. B, 
durch die Haut irgend eines Wirbelthieres (ausgenommen des Am- 
phioxus) sich hiervon zu überzeugen : in den unteren Schichten findet 
man zahlreiche Mitosen, in den oberen werden die Kerne undeutlich 
oder verschwinden gänzlich. Ebenso haben die Elemente des Blutes, 
sowohl die weissen, wie die rothen Blutkörperchen, eine sehr be- 
grenzte Lebensdauer; sie gehen fortwährend in grosser Anzahl unter 
und werden durch neue ersetzt, die in den sogen. BlntgeRlssdrüsen 
(Lymphdrüsen, Milz) und im Knochenmark gebildet werden; hier 
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siüd embryonale, jugendliche, vermehrungsföhige Elemente vorhanden. 
Auch im Muskelgewebe findet normaler Weise eine Rückbildung 
und Neubildung zelliger Elemente, im Knochengewebe fortwährend 
eine Resorption und Neubildung statt. 

Ein solches normaler Weise vor sich gehendes Absterben von 
Gewehsei ementen im Körper und ein Ersetzen derselben durch jugend- 
lich gebliebene Elemente nennt man physiologische Regene- 
ration. Dieselbe geht immer von ganz bestimmten Quellen aus, 
in der Weise, dass jedes Gewebe sich selbst erneuert; die Neubil- 
dung von Muskelzellen geschieht durch schon vorhandene Muskel- 
zellen, die tieferen Epithelschichten regenerieren die oberflächlichen; 
die neugebildeten Bliitzellen haben denselben Ursprung wie die 
älteren Generationen derselben und das Gleiche gilt von den Knochen- 
zellen; die in den neu abgesetzten Knocbenschichten vorhandenen 
Zellen haben gleiche Abstammung, wie die früher vorhandenen, 
nämlich von dem Periost (der Schicht der Osteoblasten), 

Bei einigen sich mittelst Metamorphose entwickelnden Thieren 
nehmen solche physiologische Regenerationen in bestimmten Ent- 
wichlungaperioden ganz gewaltige Dimensionen an, in der Weise, 
dass eine Resorption ganzer Organe oder Organtheile der Larve 
stattfindet, während die Organe des erwachsenen Thieres sich aus 
in der Larve ganz kleinen Theilen hervorbilden, welche bis dahin 
einen embryonalen Charakter bewahrt hatten. So wird bei den 
Echinodermen, z. B. bei den Seeigeln, der weitaus grösste Theil 
des Larvenkörpers : die Larvenhaut, ein grosser Theil des Binde- 
gewebes mit dem Larvenskelett nach und nach ausserhalb des sich 
entwickelnden Seeigelkörpers durch .Meseuchyrnzellen oder Phago- 
cyten' resorbiert; eine neue Haut hat sich vorher aus einer an der 
rechten Seite entstehenden Einstülpung der Larvenhaut innerhalb 
derselben angelegt und umwächst den Darm der Larve, nimmt ihn 
in sich auf. Auch bei sich mittelst Metamorphose entwickelnden 
Schnurwürmern (Nemertinen) bildet sieh um den Darm eine neue 
Haut aus vier (zwei vorderen und zwei hinteren) Einstülpungen der 
Larvenhaut, welche sich von dieser abschnüren und miteinander ver- 
wachsen; die Larvenhaut wird hier einfach abgeworfen. Aehnliche 
Vorgänge treffen wir bei den sich in Oocons entwickelnden Larven 
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der Kieferegel : die primitive Haut (Epidermis und darunter liegende 
Muiikelnl geht ausserhalb des Blutegelkörpers zu Gmnde, wird ab- 
geworfen oder resorbiert, während sicli eine nene Haut aus dem 
Keimatreifen entwickelt; auch die während einer grösseren Periode 
des Coconlebeus mächtig herangewachaeneo Urnierea werden von 
Phagocyten resorbiert, während die definitiven Kicretionsorgane sich 
im Keimstreifen neu bilden. Alle diese Vorgänge beruhen darauf, 
dasa die Lebensweise der Larve von jener des erwachsenen Thieres 
total verschieden ist, und dass jene ziemlich schnell in diese über- 
fahrt werden soll. Viele Theile, die für die Lebensweise der Larve 
sich nützlich und zweckmässig erwiesen, sind nun als unbrauchbar 
zu eliminieren, während deu neuen Anforderungen entsprechende Or- 
gane geschaffen werden müssen; desshall) die schnell und in grossem 
Maas33tabe auftretenden Kesorptioneu und Kegenerationen. 

Die gros Bartigsten derartigen Zerstörungen nnd Wiederherstel- 
lungen von Organen bei der normalen Entwicklung finden wir aber 
bei den Fliegen während des Puppenzustandes, der den üebergang 
von der Organisation der Larve m derjenigen des fertigen Insektes 
(Imago) vermittelt. Der allergrösste Theil sämmtlieher Organe 
nnd Gewebe der Larve wird — da sie für bestimmte Zwecke in der 
Oekonomie der Larve ausgebildet waren und einer Umbildung in 
einen für die Imago verwendbaren Zustand unföhig sind — voll- 
kommen zerstört, während Zellkomplexe, die bei der Larve nicht zur 
Verwendung gekommen und embryonal geblieben waren, nunmehr 
zur weiteren Entwicklung gelangen nnd sich zu Geweben und Or- 
ganen der Imago ausbilden. Die Zerstörung, die Hesorptioii der 
bei der Verwandlung unbrauchbar gewordenen Theile wird von den 
amöboid beweglichen Blutkörperchen (Phagocyten) besorgt; dieselben 
kriechen überall herum und dringen in die verschiedenen Gewebe 
ein, um die Elemente derselbeu geradezu aufzufressen. Sie füllen 
sich mit Protoplasma nnd Kernfragmenten derselben au und werden 
dabei zu deu sogenannten Körnchenkugeln (Fig. 109 ky). So fressen 
sie fast die ganze Epidermis (Hypodermis). fast die ganze Musku- 
latur und den ganzen Darmkanal, sowie das Tracheensystem und 
den Fettkörper der Larve auf. Die Neubildung der Epidermis ge- 
schieht von bestimmten, schon bei der Larve erkennbaren, scharf 




d 



ReeorptioD nnd Regeneration bei der Uetaraorphow. 



219 



lunschriebenen Stellen ans. welche als Imaginalscheiben be- 
leichnet werden. In den Imagin&lscheiben haben die Zellen einen 
ganz anderen Charakter, als sonst in der Epidermis: hier sind die 
Zellen gross und die Kerne liegen weit auseinander; in den Ima- 
ginalscheiben jedoch sind die Zellen klein und cylindriaeh, die Kerne 
dicht gestellt (vergl, Fig. 109A). In jedem Thoracal- und Abdo- 
noinalsegment finden sich vier solche Imaginalscheiben; im Kopf 
liegen ähnliche, aber kompliziertere Verhältnisse vor, auf welche 
hier nicht eingegangen werden kann. Wenn die Verwandlung an- 





JDngeres (A) und älteres (B) SUdiooi eiDor abdoiaiDRleD ImtgiDalscbeibe (imii) und ihrer 

L'njgebnni. hj Hjrpodennis der Larve, ky Phigocften, in B Im Bflgriff die alte Hj-po- 

dermis zu lentCren. Nach KoiraloTsky (Zeitschr. l. irisB. Zool. Bd. 4ö). 

geht, wachsen die Imaginalscheiben stark und fangen an, sich mit 
ihren Bandtheilen über die benachbarten Theile der LarTenepidenuis 
auszubreiten (Fig. 109 B) ; die derartig überwachsenen Zellen werden 
bald von den Phagocyten resorbiert. Indem sich die Imaginal- 
scheiben allseitig ausbreiten, verwachsen sie schliesslich miteinander 
und es wird eine kontinuierliche, neue Epidermis hergestellt. Die 
Muskulatur der Imago bildet sich aus an der Innenseite der Ima- 
ginalscheiben gelegenen Zellgruppen; in dem Darmkanal giebt es 
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verschiedene Stelleo, wo das Epithel indiflerent, kleinzellig geblieben 
i^t und zur Bildung des linagodarmtraktus hestioiuit ist. So ändet 
sich ein vorderer ImagiBalring im Proventriculus imd ein hinterer 
dicht hinter der Ursjirungastelle der M a 1 p i g h i 'sehen Gefösse 
(Fig. 110 u. 111); dieselben produzieren den ganzeo vorderen, resp. 
hinteren Abschnitt des Imagodarmkaoals, Im Mitteldarm oderChylus- 
darm (dem entoilermalen ÄbsehDitt) kommt kein solcher einfacher 
Ring oder Scheibe vor, sondern zerstreute, inselförmige Zellgmppen 
regenerieren das Dannepithel; auch giebt es besondere, änsserlich 
am Mitteidann gelegene Zellgruppen, die Imaginalzellen der Mus- 
cularis des Darraea sind; jene regenerieren diese, während die Mus- 
cularis des Larvendarms zerstört wird (Fig. 110). 

Es giebt also hier eine schnell verlaufende physiologische Re- 
generation der meisten Gewebe und Organe des Körpers und zwar 
findet die Regeneration jedes Gebildes auf Grundlage ihm selbst 
angehöriger- Theile statt. Es ist in dieser Hinsicht charakteristisch, 
dass jeder der genetisch verschiedenen Theile das Darmkanais einen 
besonderen Regenerationsherd hat. Die das Muskelsystera der Imago 
bildenden Zellgruppen sind wohl embryonal gebliebene Theile der 
Muskelplatten, und die äusseren Imaginalscheiben sind ja nur Theile 
der Epidermis. Nur die Anlagen des Genitalsyst^ms und des Cen- 
tralnervensystems werden direkt in den Imagozuatand überfiihrt, ohne 
dass bedeutendere Zerstörungen dabei vorkommen; doch sind hier- 
über — über die Umhildungsvorgänge — noch genauere Unter- 
suchungen anzustellen. Ein grosser Theil der während des Puppen- 
zustandes so thätigen Phagocyten geht schliesslich auch zu Grunde. 

Auch bei den Wirbelthieren werden viele unbrauchbar gewor- 
dene Theile während der Entwicklung durch Phagocyten aufge- 
fressen und fortgeschafft. Z. B. bei der Verwandlung der Frosch- 
larven ist dies sehr deutlich im Schwanz zu beobachten; doch soll 
die Resorption nicht allein auf der Tbätigkeit der Phagocyten be- 
ruhen. 
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Neben der im thierischen Körper normaler Weiae sich ab- 
spielenden Kegeneration giebt es aacb eine bei Verletzungen und 
Verstümmelungen eintretende .pathologische Hegeneration". 
Schon bei den einzelligen Organismen läsat sich dieselbe leicht nach- 
weisen. Grössere Infusorien z. B. kann man durch feine Nadeln 
zerschneiden und die Theilstücke bleiben — wenn sie nicht alhu 
klein sind — längere Zeit lebend und beweglich und die Wunde 
schliesst sich ; jedoch sind sie nur f^big zu assimilieren und ver- 
loren gegangene Theile neu zu bilden, wenn sie Protoplasma und 
einen Kern oder ein Kernfragment enthalten. So wenig ein i3oliert«r 
Kern im Stande ist, sich zu einem ganzen Individuum zu entwickeln, 
ebenso wenig vermag dies ein Stück Protoplasma ohne Kern. Ent- 
halten dagegen die Theilstüclie einen Kern und eine hinreichende 
Masse Protoplasma, so bilden sie die verloren gegangenen Theile 
— z. B. die adorale Wimperzone, die kontraktile Blase u. a, — 
an richtiger Stelle neu und wachsen unter günstigen Emährungsver- 
faältnisseu bald zu normaler Grösse an. Aus diesen Versuchen geht 
hervor, dass Kern und Protoplasma nur vereint lebensfiihig sind 
(Nussbaum). 

Was die pathologische Kegeneration bei den mehrzelligen Or- 
ganismen betrifft, so zeigen sich bei derselben ähnliche Verhältnisse, 
wie bei der physiologischen, namentlich in der Hinsicht, als ein 
Gewebe sich nicht beliebig in ein anderes umwandeln kann, sondern 
die Neubildung der Gewebe in gesetzmässiger Weise von den vor- 
handenen Geweben ausgeht. Meistens können die Gewebe nur von 
den vorhandenen Resten desselben Gewebes oder jedenfalls nur von 
dem Grundgewebe, das jenem Ursprung gab, neu gebildet werden 
(hierüber Weiteres unten). Die Fähigkeit der Regeneration verloren 
gegangener Theile ist aber bei verschiedenen Thierformen in sehr 
verschiedenem Grade entwickelt und im Allgemeinen gilt der Satz, 
dass bei niederen, weniger diflereiizierten Formen die Regenerations- 
fähigkeit eine besonders grosse ist ; bei höheren, reich differenzierten 
Tliieren wird sie immer beschränkter. Einige Beispiele mögen dies 
erläutern. Beim Süsswasserpglypen (Hydra) ist die Regenerations- 
föhigkeit eo gross, dass ganz kleine Stöcke sich zu ToUkom- 
raenen Polypen ergänzen können. Nicht nur konnte man einen 
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Polypen längstheilen, einen Querring aus dem Körper ausschneiden 
und dann* die Theilatücke zu vollständigen Polypen heranzüchten ; 
auch kleine aus dem isolierten Querring herausgeschnittene Stücke 
ergänzten sich wieder zu ganzen Thieren, und ea gelang einigen 
Beobachtern , aus isolierten Tentakeln ganze Thiere entstehen ku 
sehen (umgekehrt kann man auch mehrere Thiere zum Verschmelzen 
zu einem Individuum bringen). Bei dieser Regeneration liefert immer 
nur das vorhandene Ektoderm neues Ektoderm, das vorhandene En- 
toderm neues Entoderm. In früherer Zeit glaubte man. mau könne 
— indem man einen Polypen umstülpte — Ektoderm in Entoderm 
und umgekehrt Entoderm in Ektoderm verwandeln ; allerdings können 
die uragestQlpten Polypen am Lehen bleiben; die neueren l'nter- 
encbungen haben aber festgestellt, dass keine Umwandlung, sondern 
nur eine Ümlagerung der Schichten stattfindet, indem das Ektoderm 
sich nach und nach wieder über das Entoderm hinausschiebt; es 
findet eine Umfcrempelung des ganzen Polypen statt. Also Ektoderm 
kann sich nach dem, was wir bis jetzt wissen, keineswegs in Ento- 
derm umwandeln, ebenso wenig wie das Umgekehrte geschieht.') 
Dasselbe gilt von den Keimblättern der Embryonen höherer Thiere: 
wenn fertig gebildet, vermögen sie nicht, sich gegenseitig zu 
ersetzen. 

Auch bei vielen Würmem ist die Eegenerationsföhigkeit eine 
ausserordentlich grosse. So vor Allem bei Turbellarien und Anne- 
liden. Bei Erstereu können in ähnlicher Weise wie bei Polypen 
kleine, aus dem Körper herausgcüchnittene Stücke sich zu ganzen 
Thieren ergänzen; die Vorgänge bei der Neubildung sind wobl die- 
selben, wie bei der ungeschlechtlichen Fortpflanzung (vergl. unten). 
Bei vielen Anneliden, z. B. bei Kegenwönnern, können aus einem 
in eine vordere und eine hintere Hälfte zerschnittenen Individuum 
zwei ganze Würmer hervorgehen, indem das vordere Stück ein neues 
Hinterende, das hintere ein neues Vorderende reproduziert; also 
können grosse Parthien des Nervensystems (sowohl Gehirn, als grosse 
Strecken des Baiichstrangs) und des Verdauuugskanals, sowie die 
Geschlechtszellen neugebildet werden. Andere Anneliden sind da- 
gegen sehr wenig regenerationsßhig, z. B. die Blutegel; dieses 
hängt wohl damit zusammen, da^s diese Thiere einen sehr speziali- 
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sierten Bautypiis repräsentiercTi. Die Vorgänge bei dem Wiederaufbau 
der felilendeD Theile sind wohl auch bei Anneliden dieselben, wie bei 
der ungeschlechtlichen Fortpflanzung dieser Thiere, die man besser 
kennt. Bei Lumbriciihia gehen bei der Regeneration des hinteren 
Körpertheils (nach der Theilung) ans der Epidermis die Oberhaut. 
sowie das Nervensystem und die Borstensäcke der neu zu bildenden 
Segmente hervor; aus dem alten Darmepithel (Entoderm) regeneriert 
sich der grösste Theil des Darms und endlich sollen grössere, im 
Peritoneum gelegene Zellen den Muskeln, Diasepimenten und anderen 
Theilen Ursprung geben. In der Hauptsache wiederholen sich also 
die Vorgänge der Embryonalentwicklung, sodass die verschiedeneu 
Theile sich auf dieselben Primitivanlageu wie beim Embryo zurück- 
führen lassen: anf die Epidermis (Ektoderm), auf das Darmepithel 
(Entoderm) und auf das Peritoneum (Musketplatten). Hier ist jede 
dieser Anlagen beim erwachsenen Thiere also nicht nur im Stande, 
gleiches Gewebe zu erzeugen, sondern z. B. das ektoderroale Epithel 
kann Nervengewebe aus sich hervorgehen lassen ; doch sind die 
Leistungen jedes der drei Grundgewebe auf die Produktion von ganz 
bestimmten Theilen beschränkt. 

Bei vielen Echinodermen geht die Regenerationslahigkcit eben- 
falls sehr weit: ein einzelner Arm eines Seesterues kann unter Um- 
ständen die ganze Scheibe und die vier übrigen Arme neubilden; 
einige Holothurien stossen nach Semperas Beobachtungen in Ge- 
fangenschaft fast den ganzen Dannkanal mit Geschlechtsorganen, 
Gelassen und , Wasserlungen ' aus und vermögen sich darnach sehr 
wohl zu regenerieren (eine Untersuchung der histologischen Vor- 
gänge dabei wäre sehr erwünscht.) — Bei den höheren Thieren ist 
die RegenerationsfUhigkeit weit beschränkter. So können hei deu 
Arthropoden nur periphere Theile (Gliedmaassen oder andere An- 
bangsgebilde) ersetzt werden ; der Stamm des Körpers aber wird, 
wenn in mehrere Theile zerlegt, wohl kaum bei irgend einem Arthro- 
poden regeneriert und die Extremitäten ergänzen sich (jedenfalls bei 
den höheren Arthropoden) nur, wenn das Thier nicht völlig ausge- 
wachsen war und sich noch nach der Verletzung häutfit; die neu- 
gebildete Extremität wird dann bei der neuen Häutung im eigent- 
lichsten Sinne des Wortes entfaltet. Es hängt dies mit der sehr 
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eigenthüralichen Wachsthiimsweise der Ärthropaden zusammen, welche 
wieder dadurch bedingt ist, dass die feste, die ganze Oberfiäche des 
Körpers dieser Tbiere bedeckende Cbitinmembran ein Grösserwerden 
derselben verhindert und von Zeit zu Zeit abgeworfen werden muss 
iHäutuBgsvorgang), Zwisehen je zwei Häutungen legt sich inner- 
halb der festen Chitincuticula die Epidermis (Hypodermis) in zahl- 
reiche Falten (Fig. 112), und bei folgender Häutung vergrössert sieh, 
indem die Falten — bevor die neue Cuticula abfällt — ansgeglättet 
werden, die Oberfiäche und das Volumen des Körpers bedeutend. 
So auch bei der Neubildung der Extremitäten nach Verletzungen. 
Die Epidermis legt sich hei der Wucdstelle, indem sich ihre Zellen 
stark vermehren, in tiefe Palten (deren Form so sein muss, dass 
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bei der Eutfaltang eine Eitremität zu Stande kommt); aber erst 
bei der nächsten Häutung kommt die Extremität zum Vorschein; 
die Grösse derselben ist wohl hauptsächlich von dem Zeitpunkt der 
Verletzung im Verhältniss zur Häutung abhängig. Nähere histo- 
genetische Untersuchungen sind hier noch anzustellen; es ist aber 
wahrscheinlich, dass hier Gleiches nur von Gleichem erzeugt wird. 
— Die Landschnecken können, wenn ihnen die augentragenden Ten- 
takel abgeschnitten werden, sowohl Tentakel als Äugen regenerieren. 
virird dagegen der ganze Kopf mit dem Schlnndring (Centralnerven- 
system) abgeschnitten, so sind sie nicht regenerationsfähig und gehen 
zu Grunde (wenigstens verhält es sich so nach neueren Autoren), 
Bei der Regeneration der Tentakel findet die Entwicklung des Auges 
nach ganz demselben Modus wie bei der Embryonalentwicklung statt: 
es bildet sieb eine Einstülpung des Ekloderms, die sich zu einer 
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gescbloasenen Blase abschnürt und aus ihrer Hinterwand die Retina, 
aus ihrer Vorderwand die .innere Cornea' hervorgehen lässt; in 
dem Hohlraum der Blase wird die Linse abgeschieden. 

Bei den Wirbelthieren ist die liegenerationsfähigkeit keine 
grosse: im besten Falle (Amphibien, nameutlieh Urodelen) be- 
schränkt sie sieb auf Wiederherstellung peripherischer Theile 
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(Schwan?., Gtiedmaassen, Kiemen, nach allen älteren Angaben auch 
Augen); bei anderen Wirbelthieren (z. B. Öäugethieren) kommt sie 
nur als Wundbeiliingsprozess vor: nur die verletzte Stelle wird von 
der vorwacbsenden Haut bedeckt, neue Theile werden jedoch nicht 
gebildet und abgeschnittene Extremitäten wachsen nicht wieder aus. 
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Bei der Regeneration von Extremitäten und Schwänzen bei 
Äraphibienlarven gilt im Allgemeinen der Satz, dass Gleiches nur 
Gleiches oder Nahverwandtes produziert und zwar soll (mtch Fraisse 
und namentlich Barfuvth) die Hegeneration der einzelnen Theile 
in ähnlicher Reihenfolge geschehen, wie sie beim Embryo entstanden. 
Zunächst breitet sich die benachbarte Epidermis über die Wunde 
aus und wird dabei oft einschichtig, während sie normal mehr- 
schichtig ist; erst später treten Mitosen auf. Die Hegeneration des 
Medullarrohrs und der Spioalganglien geschieht vom alten Medullar- 
rohr aus; neues Bindegewebe wird vom schon vorhandenen produ- 
ziert; neue Gef^sse entstehen durch Sprossung aus den alten. Die 
Chorda wird durch die Thätigkeit ihrer äussersten Zellschicht (dem 
sogen. Chordaepithel) regeneriert: neue Muskelfasern entwickeln sich 
durch Sprossung aus den alten (Fig. 113); die kernhaltigen Sprossen 
lösen sich von den alten Fasern ab und bilden durch Wachsthum, 
Vermehrung der Kerne und Erzeugung von kontraktiler Substanz neue 
Muskelfasern. — Die Eitremitäten wachsen übrigens nur nach, wenn 
ein oder mehrere Knorpel, resp. Knochen verletzt, nicht aber, wenn 
die ganzen Gliedmaassen exstirpiert werden, und zwai' geht die Neu- 
bildung des Knorpels vom Perich ondrium aus, das stark wuchert 
und die verschiedenen Knorpel an richtiger Stelle zur Entwicklung 
bringt (Fig. 114). 

So sehen wir überall den Satz bestätigt, dass die Gewebe bei 
der Regeneration nur Gleiches oder Nahverwandtfls zu erzengen ver- 
mögen. Doch scheint bei vielen Wirbeilosen den Geweben etwas 
mehr Spielraum gegeben zu sein, als bei den Wirbelthieren : so 
konnte ja bei den erwachsenen Anneliden Nervengewebe und bei 
den Mollusken die Netzhaut aus der Epidermis entstehen, was bei 
den Wirbelthieren nicht möglich ist. Im Allgemeiner gilt der Satz 
je einfacher die Theile, je leichter werden sie regeneriert.^) 



Während bei allen höheren Organismen nach dem Wegschneiden 
bestimmter Theile immer gleiche Theile wieder hervorwachaen, ein 
Schwanz an Stelle eines abgeschnittenen Schwanzes, eine Extremität 
an Stelle einer abgeschnittenen Extremität, ist dies bei niederen 
Thieren wie HyUroidpolypen nicht immer der Fall; hier ist, wie die 
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üotersuchungen von Loeb ergeben hahen. die bei der Regeneration 
stattfindende Formbildung im hohen Grade von äusseren Faktoren 
abhängig. Allerdings vermag sich, wie wir oben gesehen haben, 
daa flimmerlose Ektoderm nicht in das flimmernde Eotoderm um- 
zubilden; ob aber ein Polypenkopf oder eine Polypenwurzel an der 
verletzten Stelle zur Entwicklung kommt, ist von äusseren Umständen 
abhängig. Schneidet man z. B. ein nicht allzu kleines Stück aus 
dem Stamm einer T u b u 1 a r i a 
mesembryantbemum heraus 
und hängt es frei im Wasser auf, 
sodass keine der Wundstellen in 
Berührung mit einem festen Kflrper 
kommt, so bildet sich an jeder 
dieser Stellen ein Kopf; man be- 
kommt also Thiere, die an jedem 
Ende des Stammes einen Kopf haben. 
Bei einem anderen Hydroidpolypen 
(Anten nularia antenniua) 
bilden sich immer am oberen 
Ende des Stammes „Sprossen' 
(pölypentragende Zweige), am un- 
teren Ende .Wurzeln" (Kanken), 
Durch Aufhängen des Stammes, 
frei im Wasser und durch Um- 
kehrung seiner Stellung kann man 
bald das eine, bald das andere 
Ende zur Bildung von Sprosse», 
resp. Wurzeln veranlassen. Hier 
scheint also ein wirklicher Geotro- 
pismus (positiv für die Wurzeln, negativ für die Sprossen) ähnlich 
wie bei den Pflanzen vorhanden zu sein. Schneidet man aus der 
Seitenwand einer Aktinie ein Stück heraus und verhindert das Heileu 
der Wunde, so bilden sich an der nach oben gekehrten Wnndfläche 
(bc. Fig. llö A) mehr oder weniger zahlreiche Tentakel und eine 
neue Mundscheibe, während die Fläche a c sich ähnlich einer Fuss- 
scheibe ausbildet. Selbst bei relativ so hoch organisierten Thieren 
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wie den Ascidieu kommt ein analoger, aber zugleich wesentlich ver- 
schiedener Vorgang vor. Schneidet man aus dem einen der Siphonen 
ein Stück weg (Fig. 115 B), ao bilden sich nicht nur am unteren, 
sondern auch am oberen Schnittrand Augen oder Ocellen (die sieh 
bekanntlich um die freien Ränder der normalen Siphonen in bestimmter 
Zahl lioden) und die ganze Wundi^telle verlängert sich schliesslich 
zu einem neuen Sipho; somit kann man hier Thiere mit drei oder 
vier Siphonen und zahlreichen Oeellen künstlich hervorbringen. 
Solche Vorgange, bei welchen Bildungen entstehen, die sonst nicht 
an der betreffenden Stelle (normal) vorhanden sind, unterscheidet 
Loeb von den eigentlichen Kegeiierationsvorgängen als Hetero- 
morphosen. ^) 



In nahem Zusammenhang mit den Regenerationsvorgängen steht 
die ungeschlechtliche Fortpflanzung durch Theilung. 
Bei einigen Anneliden, namentlich Lurabriculus zerfallen zu ge- 
wissen Perioden die Individuen spontan in mehrere Brnehstücke; 
an den Treunungsstellen ist gleich nach der Ablösung eine Wunde 
vorhanden, die sich aber bald schliesst. Aehnliches scheint auch 
bei Planarien (Bipalium) der Fall zu sein (Bergendal). Solche 
Bruchstücke sind nun im Stande, sich zu vollkommnen Thieren zu 
regenerieren. Gewöhnlich fängt aber bei dieser Vermehrungsart die 
Regeneration an, bevor noch die durch die Theilung entstehenden 
neuen Individuen sich von einander getrennt haben und es findet 
«ine allmähliche Abschnürung mit Neuhildung der Haut an der Be- 
röhrungsstelle der Individuen statt, sodass hei der Trennung gar 
keine Wunde entsteht. So z. B. bei der ungeschlechtlichen Ver- 
mehrung der Naiden, bei welchen ganze Individuenketten zu Stande 
kommen, weil die Kegenerationen sehr weit vorgeschritten sind, 
bevor die Trennung eintritt; auch unter den Planarien bei Micro- 
stom a. Der Modus, nach welchem sich die Theile hei der un- 
geschlechtlichen Vermehrung regenerieren, stimmt im Allgemeinen 
mit der Entwicklung der betreffenden Theile hei den Embryonen 
gut überein; nur für einzelne Organe wurde in neuester Zeit eine 
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von der embryonalen Bildungsweise etwas abweichende Entstehuog^ 
bei der Regeneration bebaiipttit.*) 

Schon bei Einzelligen, bei welchen bestimmte Körperregioneo 
ausgebildet sind (z. B. Infusorien) findet, wie im Kap. 1 bereits er- 
wähnt, bei der ungeschlechtlichen Vermehrung eine Regeneration 
statt, indem das vordere Individuum die hinteren, das hintere die 
vorderen Organe (Organula) neubilden muss. Niu bei solchen Eiu- 
zelligen, die keine bestimmten Regionen unterscheiden lassen, wurden 
keine Kegenerationsvorg&nge bei der Theilung nachgewiesen. 



Anmerkungen 

1) Vergl. M. NusBbaum, Ärch. f. mikr. Äiiat. Bd. 29 u. 37. 1887—91. 
- iBchikftWft. Zeitschr. f. wies. Zool. Bd. 18. 
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Schriften nnd Abhandlungen genannt: FraiBse, die Regeneration von Geweben 
and Organen bei den Wirbel thieren. Caasel nnd Berlin 1885. — J. Carriere, 
Studien Ober die Regeneration s-Ersclieinnngen bei den Wirbelloaen, WQnbnrg 
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von Barfurth in den .Ergebniaaen der Anat. und Entmicklangsgesch.' I — III. 
Wiesbaden 1898—1894. 
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*) Vergl. Sem per. die Venvandtschaftabeziehnngen der gegliederten Thiere. 
Bd. n (auch Arbeiten a. d. zool. «oot. Institut Würaburg. Bd. 3. 1876). — Bülow, 
ZeitHcbr, f. wiaa. Zool. Bd. as. I88I. — Kennel, über Theilung und Knospuny 
der Thiere. Festrede. Dorpat 1887. — F. v. Wagner, Zool. Jahrb. Abth. 
f. Anat. uud Ontog. Bd. 4. 1891, sowie Biolog. Centralbl. Bd. 13. 1893. — 
Der letztgenannte Verfasser hat abweichende Angaben über die bei der an- 
geschlechtlicben Fortpflanzung stattflndende Regeneration gemacht : während 
bei den Embryonen der rhabdocoelen Turbellaricn der Schlund ans einer Ektu- 
derm-Einstälpnng entsteht, soll er sich bei der nngeschlechtüehen Vermehrung 
(bei MicTostoma) iiu Parenchym neubilden; auch soll bei der Thailung von 
Lnmbriculns die Neubildung des Schlundes und des Enddarmes bei den 
derselben ermangelnden Tbeilstücken vom Entoderm aus stattfinden, während 
diese Theile sich beim Embryo vom Ektoderm ansbilden. 
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Die cyclische Fortpflanzung und Entwicklung (Generationswechsel, Heterogonie, 
Parthenogenese und Paedogenese) — Eigenthümliche Fortpflanzung durch eigene 

Keimkörper (Statoblasten, Gemmulae) 

Bekanntlich ist es allgemeine Regel in der Entwicklungs- 
geschichte, dass aus den befruchteten Eiern irgend einer Thierart 
Individuen hervorgehen, welche den Eltern in Bezug auf Form und 
Eigenschaften gleich sind; diese Erscheinung ist es ja, welche als 
Erblichkeit bezeichnet wird. Indessen giebt es verschiedene Fälle, 
in welchen diese Kegel nicht unmittelbar Stich hält, in welchen 
man nämlich einen ganzen Cyclus von Generationen betrachten muss, 
um wieder eine Form zu Gesicht zu bekommen, welche in Bezug 
auf Bau und Lebensweise mit der als Ausgangspunkt dienenden 
übereinstimmt; die Erblichkeit hat in solchen Fällen einen unter- 
brochenen, einen periodischen Charakter. Es giebt eine Keihe 
spezieller Modifikationen einer solchen cyclischen Fortpflan- 
zung, wie man sie nennt; im Nachstehenden sollen einige der 
wesentlichsten Typen derselben vorgeführt werden. 

Wir können sehr passend mit der Betrachtung jener Art von 
cyclischer Fortpflanzung anfangen, welche heutzutage als echter 
Generationswechsel oder als Generationswechsel in engerem 
Sinne bezeichnet wird, und als Beispiel desselben kann die Fort- 
pflanzung und Entwicklung einer Meduse (Podocoryne carnea) 
genommen werden. Aus den Eiern der Meduse geht durch eine 
totale und aequale Furchung zunächst eine Larve hervor, die als 
Planula bezeichnet wird (vgl. oben Kap. Y); nachdem diese eine 
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kurze Zeit herumgeschwommen ist, wandelt sie sich nicht unmittelbar 
in eine freischwimmende Meduse, dem Mutterthier ähnlich, um. 
sondern sie setzt sich fest und entwickelt sich zu einer sessilen 
Form, einem Hydroidpolypen Dieser wächst nuu eine Zeitlang und 
bildet durch Knospiing neue Individuen von mehr oder weniger 
ähnlicher Form wie er selbst; die Knospung geht i[i der Weise vor 
sich, dass sich eine kleine Ausstülpung der Leibeswand und zwar 
beider Körperschichten (Ekto- und Entoderm) bildet; diese Aus- 
stülpung wächst zu einem neuen Individuum heran, erhält — durch 




Auseinanderweichen der Zellen beider Schichten an der Spitze — 
meistens einen Mund und in dessen Umgebuug Tentakel), bleibt 
aber in Verbindung mit dem Mutterthier; in dieser Weise entsteht 
nach und nach eine aus zahlreichen Individuen gebildete Kolonie 
von Hydroidpolypen (Fig. Uli). Hat nun diese Knospung eine 
Zeitlang gedauert und hat die Kolonie eine ansehnliche Grösse er- 
langt, so bilden sich an einigen der Polypen unterhalb der Tentakel 
kleine, seitliche Knospen von ganz anderer Art, als die früher ge- 
bildeten : sie werden nämlich zu Medusen und lösen sich später von 
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der Kolonie ab als freischwimmende Einzelthiere. Auch die Meduaeo 
werden durch iingescblechtlifhe Vermehrung erzeugt, indem eine 
grössere Anzahl beiden Blättern Angehöriger Zellen sich ausstülpt 
und eine kleine Knospe bildet; ursprünglich ist also die Meduse 
weiter Nichts, als eine seitliche Aussackung des Polypen. Früher 

Fis 11- 
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wurde dies allgemein so dargestellt, als seien die Polypen voll- 
ständig geachlechtlos und als seien nur die Medusen die Geschlechts- 
thiere, auch in dem Sinne, als sie die Gesehlecbtszellen produzierten; 
in vielen Fällen ist dieses aber nicht ganz korrekt, wie die neueren 
Untersuchungen ergeben haben. Bei vielen Arten entstehen allerdings 
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die Geächlecfatazellen in dem Medusetikörper selbst, entweder in dem 
Magenstiel (so z. B. Podocoryne) oder längs der Hadiärkanäle : 
hei anderen Formen werden sie aber iirsprünglicli in der Polypen- 
kolonie gebildet: entweder in den Stämmen oder in den kriechenden, 
die einzelnen Stämme verbindenden Kanken, und von hier wandern sie 
nach den medusoiden Individuen hinaus, bevor sich diese ablösea 
{falls sie überhaupt das thnn; bei vielen Arten sind die Geachleehts- 
knospen zwar medusoiden Baues, aber reduziert, und werden nicht 
frei, sondern bleiben an der Kolonie sitzen); hier wachsen und reifen 
sie dann. Fig. 117 zeigt die Eier theils an ihrer ursprünglichen 
Bildungsstätte , nämlich (bei Eiideiidrium racemosum) im 
Stamm der Polypen, theils in den Geschlechtsknospen, wohin sie 
gewandert sind. Diese eigenartige Erscheinung mnss als eine Ver- 
schiebung in Bezug auf Zeit und Ort angesehen werden. Die ganze 
Polypenkolonie mit ihren sämmtlichen vegetativen und medusoiden 
Knospen ist ja nämlich ein zusammenhängender, aus zahlreichen 
Individuen gebildeter Organismus. In den einfachsten Fällen ent- 
wickeln sich nun zuerst die Medusen, und später entstehen in ihuen 
die (reschlechtsKellen ; iu anderen Fällen werden dagegen, bevor noch 
die Medusen knospen gebildet sind, die Geschlechtszellen angelegt; 
in diesem Falle müssen sie also im vegetativen Theil der Kolonie 
entstehen.*) 

Prinzipiell dieselbe Art Generationswechsel treffen wir bei den 
Bandwürmern und bei verschiedenen Tunicaten : aus dem Ei entsteht 
durch eine Metamorphose oder durch direkte Entwicklung eine ge- 
schlechtslose Form, welche in ihrem Bau von dem Geschlechtsthier 
mehr oder weniger abweicht und bisweilen sich auf geschlet'btlose 
Weise vermehrt; aus derselben entstehen wiederum mittelbar oder 
unmittelbar durch geschlechtlose Vermehrung die Geachlechtsthiere; 
diese werden wie im vorhergehenden Falle durch Auswachsen eines 
grösseren Komplexes von — den verschiedenen Schichten des Ammen- 
thiers an gehörigen — Zellen gebildet. 



Dem Generationswechsel wurde froher (so z. B. noch in der 
berühmten Arbeit von Steenstrup über diesen Gegenstand*) auch 
eine andere Art cyclischer Fortpflanzung zugerechnet, welche später 
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imter dem Namen Heterogonie vod dem echten Generatioiisweohsel 
gesondert worden ist Dieselbe ist im Gegensatz zu dem eigent- 
lichen Generationswechsel dadurch charakterisiert, dass sämmtliche 
Generationen aus Geschlechtsthieren bestehen; aber es findet doch 
eine Äbwechseliing statt, indem die (mit grösserer oder geringerer 
Kegelmässigkeit der Reihenfolge) aufeinander folgenden Generationen 
verschiedene Form, Organisation und Lebensweise aufweisen. Ein 
typisches Beispiel der Heterogonie findet sich bei einigen Nema- 
toden, so u, a. bei der als Parasit in der Lunge des Frosches 
bekannten Äscaris nigrovenosa(Khabdonema nigroveno- 
sum.) Diese Parasiten sind von recht ansehnlicher Grösse und 
sind Hermaphroditen; jedes Individuum produziert sowohl Sperniato- 
zoen wie Eier; sie sind lebendig-gebärend, und die Jungen gelangen 
in den Darm und werden mit den Exkrementen aus dem Körper des 
Frosches hinausgeführt, um sich im Wasser oder in feuchter Erde 
zu entwickeln. Sie werden aber hier nicht zu ähnlichen Individneti 
wie die Mutterthiere, sondern entwickeln sich zu einer kleinen, ge- 
trennt- geschlechtlichen Ehabditisgeneratioo; sie begatten sich, 
und aus ihren Eiern entsteht wieder die grosse, parasitische, herma- 
pbroditische Form ; so wird dieser Cyclus vollendet. — Bei einem 
anderen Kundwurm, dessen eine Generation im Fusse unserer ge- 
wöhnlichen, schwarzen Landsebnecken (Arion) schmarotzt, finden 
sich ähnliche Fortpflanzungsverhältnisse; doch folgt hier auf die 
parasitische Generation nicht eine einzelne, sondern mehrere, bis- 
weilen zahlreiche freilebende Generationen, und erstere ist, wie die 
letzteren, getronnfc-geschleehtlicb (auch findet hier die Fortpflanzung 
der parasitischen Form nicht während des Schmarotzens statt, sondern 
die Wflrmer müssen aus dem Körper der Sehnecke auswandern und 
verschiedene Umbildungen durchmachen, um die Geschlechtsreife zu 
erlangen.*) 

Als der Heterogonie zugehörig musa wahrscheinlich auch die 
cyclische Fortpflanzung der endoparasitischen Trematoden angesehen 
werden. Allerdings giebt es Arten dieser Tbiere, bei welchen eine 
ähnliche Knospung, wie bei den Hydroidpolypen. also eine rein un- 
geschlechtliche Vermehrung vorkommt (so z. B. beiLeucochloridium); 
aber dieses ist nicht die Kegel, und jedenfalls findet sich immer 
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nebeu dieser Fortpflanzung eine Erzeugung innerer Keime bei der 
.geschlecbtslosen' Generation j die Bildung eines jeden dieser inneren 
Keime geht immer von einer einzelnen, einem Keiniepithel ange- 
hörigen Zelle aus. Eine solche Keimzelle hat jedenfalls in physio- 
logischer Hinsicht grosse Aehnliehkeit mit einem sich durch Par- 
thenogenese entwickelnden Ei, indem sie fähig ist. sich allein ohne 
Hinzutreten anderer Zellen in ein ganzes Individuum umzuwandeln, 
und ihre erste Entwicklung ähnelt derjenigen der Eier: sie ist 
als eine Art Furehungsprozess zu betrachten {Fig. 118). Doch 
iiiüsate man erwarten, Hichtungskörper — wohl einen Kichtungs- 
kjjrper — zu finden , falls die Keimzellen als parthenogeuetlscbe 
Eier aufzufassen wirren, und solche sind bis jetzt nicht nachgewiesen. 





Somit fehlen noch einige Beweisstücke für die Deutung der Trema- 
toden-Keimzellen als Eier imd ihrer Fortpflanzung als Hetero- 
gonie ; immerhin aber muss diese Deutung heutzutage als die wahr- 
scheinlichste bezeichnet werden. 

Die Korabination der Heterogonie und Partheno- 
genese, die schon bei den Trematoden wahrscheinlich vorkommt, 
ist bei anderen Thierformen sicher vorhanden, so u. a. — um das 
bekannteste Beispiel auszuwählen — hei den Blattläusen. Es findet 
hier eine Abwechselung verschiedener Generationen statt, in der 
Weise, dass auf eine Generation von Männchen und Weibchen, die 
sich begatten und befruchtete Eier legen, zahlreiche aus lauter 
Weibchen bestehende Generationen folgen; die Eier dieser letzteren 
entwickeln sich parthenogenetisch (deshalb wurden sie früher als 
(Ammen* aufgefasst, und für die Eier wurde die heutzutage über- 
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flüssige Bezeichnung Pseudova eingeführt). Zwischen den ver- 
ächiedenen Generationen der Blattläuse machen sich mm wesent- 
liche Bauunterscbiede geltend, sowohl was die äussere, wie was die 
innere Ausstattung betrifft: die Männchen sind im allgemeioen ge- 
flügelt, die Weibehen dei selben Generation gewöhnlich flügellos und 
ovipar ; die Weibchen der parthenogenetisch sich fortpflanzenden 
Generationen dagegen sind lebendig gebärend tmd können bisweilen 
geflügelt, bisweilen flögellos sein. Auffallend ist noch ein Unter- 
schied in Bezug auf den inneren Bau: bei den Weibchen, die mit 
den Männchen zusammen auftreten, findet sich eine Samentasehe 
(Receptaculum seminis), in welche der Same während der 
Begattung eingeführt wird; ein solches Organ fehlt dagegen in den 
parthenogenetisch sirh fortpflanzenden Generationen. 

Es kann sich noch eine besondere Eigenthüniiichkeit der Fortr 
Pflanzung zu dieser Korabination von Heterogonie und Parthenogenese 
gesellen, nämlich diejenige, dass die Kier bei der eingeschlechtlichen 
Generation parthenogenetisch sieb fortpflanzender Weibchen auf einem 
so frühen Stadium reifen, dass es nicht erwachsene Thiere (Ima- 
gines), sondern Larven sind, welche sich fortpflanzen. Diese Modi- 
fikation der Parthenogenese wurde von Karl Ernst von Baer als 
Paedogenese bezeichnet; sie findet sich unter den Dipteren (bei 
einigen Mücken). Bei gewissen Gattungen der Gallmücken (Ceci- 
domyia, Miastor) gehen aus den befruchteten Eiern der Ge- 
schlechtsthiere Larven hervor, in denen sieh die Eierstöcke schnell 
entwickein und die Eier bald reif werden ; die Eier fangen dann — 
ohne befruchtet zu werden — an sich zu furchen und sich zu Em- 
bryonen zu entwickeln ; die in dieser Weise entstandenen Embrj^onen 
leben nun weiter auf Kosten des Fettkörpers der Mutterlarve. welchen 
sie ganz aufspeisen ; darnach werden sie frei als Larven und ent- 
wickeln sich später zu Puppen und vollkommenen -Insekten. — Bei 
einer anderen (der Gattung Chironomus angebörigeii) Mücke liegt 
die Sache ein wenig anders: hier reifen die Eier erst während des 
Puppenzustandes, und die Puppe legt dann einen Haufen in eine 
klare Schleimmasse eingehüllter Eier; aus diesen entstehen Larven, 
die sich zu vollkommenen Insekten entwickeln. Dieser letztere Fall 
ist doch durch neuere Untersuchungen etwas zweifelhaft geworden.^) 
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Für alle diese hier angeführteD Arten und Kombinationen cy- 
cliacher Fortpflanzung ist also Folgendes gemeinsam: die Eigen- 
schaften der Eltern sind in der unmittelbar folgenden Oeneration 
latent und kommen erst in der zweiten oder näcbstfolgeuden oder in 
einer noch späteren Geueration wieder deutlich zum Vorschein. 

Hier müssen noch einige Bemerkungen Ju Bezug auf einige 
eigeuthümliclie Fortpilanzungskörper angeknüpft werden, welche 
übrigens in ihrem Vorkommen sehr beschränkt sind. E9 sind die 

bei den Süsswasser-BryoKoen vorkommenden, sogenannten Stato- 
blaaten und die bei vielen Spongien vorkommenden, sogenannten 
G emmula e. 




Die Statoblasten wurden früher oft als die hartschaligen 
WintereierderSüsswasser-Bryozoen angesehen (ähnlich den Wintereiem, 
die bei manchen niederen Crnstaceen gefunden werden) ; sie haben in- 
dessen mit Eiern Nichts zu thun, Sie entstehen im Laufe des SpäU 
sommers und des Herbstes, sehr oft bei solchen Individuen, die zu 
gleicher Zeit wirkliche Eier und Samen produzieren (bekanntlich 
sind die Bryozoen Hermophroditen); ihre Bildung und Entwicklung 
gehört somit nicht in irgend eine Art cyclischer Fortpflanzung hinein : 
ihre Entstehung ist als eine Art innerer Knospenbildung zu be- 
trachten. Die fertigeu Statoblasten haben ein höchst eigenthüm- 
lichea Aussehen (Fig. 119). Sie sind als kreisrunde oder ovale, 
bikonveie Linsen geformt und besteben aus einer grösseren Anzahl 
jugendlicher Zellen, die von einer . dunklen, harten Chitinschale um- 





gebeD dind; diese ist es, welche die Form des ganzen Üebildes be- 
stimmt. Wie in Fig. 119 sichtbar, hat sie zwei koiivexo Seiten- 
flächen, die in einem scharfen Kand zusammenstossen ; um den Rand 
findet sich ausserdem ein aus einer Menge lufterfüllter .Zellen" be- 
stehender Bing, der sogenannte Schwimmring; durch das schwam- 
mige, Uifterfflllte Chitingewebe dieses Kings Hottieren die Statoblasten 
an der Oberfläche des Wassers. Ihre Bildungsgeschichte ist sehr 
eigenthüralich und gestaltet sich folgenderraaassen: in dem binde- 
gewebigen Strang, dem sogenannten Funiculus, der die Leibeswand 
mit dem Darm (an dessen llmbiegungsstelle) verbindet, treten eigen- 
thfimliche, rundliche Zellgruppen auf (Fig. 12uA), und wenn diese 
«ine gewisse Grösse eneicht haben, tritt an ihrer Oberfläche, wie 




A Fonirul« mit SMtoblutea in rurschludsuen SUilieu ätt Bildung. B gani junge Slato- 
blMten, b wiche, dia d^n Gegensatz der zwei Hftlftea d«atlicb eilicnnpo IssMii: r und e 
FnnieutuMpitbel. B etiru MU-Kt SUtublut iui tJurcfaschnitt. fa Hlhle in der cystugendn 
BUfte, G Fimieulusepitbel, hm Bildungsmiu««. Kicb Kitsch e (Arch. f. Anat. u. Pbys. IB6S). 



in der Figur sichtbar, eine quere Furche auf, welche sie in zwei 
Hälften theilt (nach neueren Untersuchungen sind übrigens die zwei 
Hälften unabhängig von einander angelegt). Die eine Hälfte wird 
meistens als die ,cjstogene Hälfte", die andere als die .Bildungs- 
masse" bezeichnet; indessen entsprechen diese Bezeichnungen nicht 
ganz den thatsächlichen Verhältnissen der Entwicklung, indem ein 
Theil der .cystogenen Hälfte' nicht die Schale absondert, sondern 
ebenso gut Bildungsmasse vorstellt, wie jene Hälfte, die so genannt 
wird. Die Zellen der cystogenen Hälfte bilden sich bald zu zwei 
epithelartigen Schichten aus, einer äusseren uud einer inneren, welche 
an den Rändern in einander übergehen (Fig. 120 B), und siebleiben 
noch eine Zeit lang an der einen Seite der Statoblastenanlage liegen, 
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während die Bildungsuiasse nach der andeven Seite hin frei liegt 
und die grössere Hälfte des ganzen Gebildes ausmacht fdie äusserst«, 
in den Figuren sichtbare Zellschicht, gehört nicht mit in die Stato- 
blasten, sondern ist die alleräusaerste Schicht des Fnniculus, inner- 
halb welcher die Statohlasten zur Entwicklung kommen). Die beiden 
Epithelblätter der eystogeneu Hälfte umwachsen nun allmählich die 
Bildungsmasse, welche also in dieser Weise nach und nach voll- 
ständig eingeschlossen wird, und während dieses Vorgangs wächst 
der Statohlast nicht gluichmässig nach allen Kichtungen, sondern 
in der Weise, daas die definitive Form, diejenige einer ovalen oder 
kreisrunden, bikonvexen Seheibe angenommen wird. Schon während 
des genannten ümwachsungsvorgangs föngt nun auch die Bildung 




I 
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der Chitinschale an als eine Absonderung einer erstarrenden Substanz 
zwischen den beiden Blättern der cyatogenen Hälfte und zwar durch 
die Thätigkeit der äusseren dieser Schiebten (Fig. 121); diese Chitin- 
schale wird alimählich dicker und zeigt eine deutliche Schichtung. 
Wie aus der letztgenannten Figur ersichtlich, wird die innere Schicht 
der cystogenen Hälfte mit der Hildnngsmasse zusammen in die Chitin- 
schale eingeschlossen (und bei der weiteren Entwicklung der Stato- 
blaeten nimmt sie denn auch wichtigen Antheil an der Bildung des 
Embryos: sie liefert dessen Ektoderm und das Epithel des ganzen 
Verdauungstractus. während die .Bildungsmasse* mir den sogen, 
.raeaodermalen* Theilen Entstehung gieht). Während die innere 
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Schicht der .cystogeuen Hälfte* in dieser Weise eingeschlossen wird, 
scheiden die Zellen der äiisäeren Schicht am Rande des Statoblasteo 
auch den Schwinimring aus, indem sie hier nicht nur an ihrer 
Innenfläche, sondern auch an ihren Seiten Chitin absondern; schliess- 
lich ziehen sie sich ganz von der inneren Chitinschicht znrück und 
sondern nun eine neue Schicht (die äussere Schicht des Schwimm- 
rings) ah. und damit ist der Statoblast fertig gebildet. Die äussere 
Schicht der cy-itogenen Hälfte §eht nach Beendigung dieser Thätig- 
teit zu Grunde, ebenso wie das umliegende Funieulusgewebe; der 
Statoblast Hegt dann frei in der Leibeshöhle des Muiterthiers, und 
nenn dieses verfault, gelangt jener in's Wasser hinaus. Alle diese 
Vorgänge finden hauptsächlich im Herbst statt, und die Statoblasten 
überwintern nun; im Frühjahr wird dann die Chitinschale gesprengt, 
und die aus derselben ausschwärmende Bryozoenlarve kann bald 
eine neue Kolonie gründen. 

Man hat auch neuerdings versucht, die Statoblasten als Winter- 
eier aufzufassen, indem man ihre Bildung auf eine einzige Zelle zu- 
rückführen wollte (V er worn). Indessen ist ein solcher Versuch 
gänzlich vertehlt, und die ältere Auffassung, dass die Statoblasten- 
bildung eine eigenthümliche Art der Knoapung darstellt, ist durch 
die neueren Untersuehungen vollkommen bestätigt worden.'') Bei 
den Meeres-Bryozoen sind keine Statoblasten nachgewiesen. 



Kine ähnliche Art von Keimkörpem. wie die Statoblasten der 
Sfisswasser-Bryozo^n sind die sogen. Gemmulae, welche bei zahl- 
reichen Spongien vorkommen; am genauesten ist ihr Bau und ihre 
Bildungsweise bei den Süsswasserschwämmen (Spongilla) bekannt. 
Sie entstehen in dem Parenchym des Schwamms, und zwar nach 
den Angaben der meisten Autoren einfach atis einer Anzahl von 
Parenchymzellen, welche sich zu kugelförmigen Haufen zusammen- 
schliessen (nach einem Autor, Goette, träten auch Theile des 
Kanalsystems des Schwamms in die Bildung der Gemmiila ein; 
doch scheint dies ein Irrthum zu sein). In den innersten Zellen 
eines aolchen Haufens treten nun viele K(irnchen von Nahrungsstoffen, 
sozusagen. Nabrungsdotter auf; in den äusseren Zellen dagegen 
fehlen solche Ablagerungen. Die äusseren Zellen grenzen sich scharf 




242 Zweites Buch. Allgemeine Entwicklungsersclieinungen i. Thierreich, 

nach inneo ab und sondern hier eine Ohitinhaut um die innere Masse 
ab; in den einzelnen Zellen können eigenüiümliche KieselbiidiingeD 
von der Form eines Doppelaiikers (Ämpbidisken) entstehen; endlich 
scheiden die Zellen ausserhalb der Ämphidiskenschicht eine feine, 
äussere Cuticula ab. Eine solche fertig gebildet« Gemmula ist 
mit allen ihren Theüen (im optischen Durchschnitt) in Fig. 122 
dargestellt; an einer Stelle derselben findet sich eine Oeffnung{l'oru3) 
der Ämphidiskenschicht. Die Gemraulae werden durch das Ver- 
faulen des Schwammes am Anfang des Winters frei; sie überwintern, 

Kig. 189. 
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tmd im nächsten Frühjahr kriechen aus ihnen kleine, junge 
Schwämme aus.*) 

Wie leicht ersichtlich, ist eine wesentliche Analogie zwischen 
Statoblasten und Gemmulae vorbanden. Beide entstehen durch eine 
Art ungeschlechtlicher Vermehrung (innerer Enospiing) ans einer 
gi'öaseren Anzahl von Zellen; beide sondern sich in eine äussere, 
schalenbildende Schicht und eine innere Masse von Bildungszellen ; 
beide überwintern und stehen zu der geschlechtlichen FortpUanzuug 
in keiner Beziehung. Derartige Fortpflauzungskörper sind sonst im 
Thierreiche unbekannt. 
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Anmerkungen 

1) Bei Podocoryne finden sich ausser den normalen Individuen auch 
«olche, welchen die Tentakel fehlen (Spiralzooide, Fig. 116, J) und dornförmige, 
ganz von Chitin übcrkleidete (SE). 

*) üeber die Bildung der Geschlechtszellen bei den Hydroiden vergl. 
namentlich Weismann, Die Entstehung der Sexualzellen bei den Hydrome- 
dusen. Jena 1883. 

9) J. Steenstrup, über den Generationswechsel. 1842. 

^) B. Leucka rt, die menschlichen Parasiten, Bd. 2. — Claus, Schriften 
^er Gesellsch. zur Beförderung der gesammt. Naturwiss. zu Marburg, Suppl.- 
Heft 3, 1869. 

*) In neuester Zeit wurde von Chun (Festschr. f. Leuckart 1892) die 
Eigenthümlichkeit der Fortpflanzung bei einigen Rippenquallen entdeckt, ^^s 
ein und dasselbe Individuum in zwei verschiedenen Formzuständen geschlechts- 
reif (^) wird und Eier ablegt; zwischen den beiden Zuständen ist dann eine 
Metamorphose eingeschoben. Diese Art der Fortpflanzung wurde als Disso- 
gonie bezeichnet. 

^ Der Funiculus, der früher einfach als ein bindegewebiger Strang be- 
trachtet wurde, ist nach den neueren Untersuchungen von einer etwas kompli- 
zierteren Zusammensetzung. In demselben lässt sich nämlich eine Rinde und% 
eine axiale Zellmasse unterscheiden; die axiale Zellmasse ist ektodermalen Ur- 
sprungs; die Rinde ist ,mesodermal*. Aus der Rinde soll die .Bildungsmasse". 
aus der axialen Zellmasse die „cystogcne Hälfte" der Statoblasten entstehen. 
Diese sind somit zweifachen Ursprungs. 

') Ueber die Entwicklung der Statoblasten vcrgl. N i t s c h e , Arch. f. Anat. 
u. Physiol. 1868. — Verworn, Zeitschr. f. wiss. Zool., Bd. 46, 1888. — Braem, 
Bibliotheca Zoologica, Heft 6, 1890. — Eräpelin, Abhandl. des naturwiss. 
Vereins Hamburg, Bd. 12, 1892. 

8) Ueber die Bildung der Gemmulae, vergl. Goette, Abhandl. z. Entw. 
der Thiere, Heft 3, 1885. — Marshall, Sitzungsber. d. naturf. Gesellsch. 
Leipzig, Bd. 11, 1884. — Zy kof f, Bull, de la soc. des natural, de Moscou, 1892, 
S6r. 2, Tom. 6. 
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XVI 

Die Beziehungen der Embryologie zur DeBcendenztheorie — Erblichkeit ood 
T&riation als die Entwicklnng beeinfla wende Faktoren : Aehnlichkeiten der Em- 
bryonen mit weit zoröokliegenden Vorfahren 

Es muss hier noch eine Gruppe von einbrjologischen Thatsachen 
besprochen werden, welche ein höchst bedeutendes allgemeiDes In- 
teresse beanspruchen und deren Bedeutung erst nach dem Durch- 
bnicb der Descendenztheorie recht klar geworden ist. Um was ea 
sich handelt, wird am besten durch Vorführen einiger der typischsten, 
klassisch gewordenen Beispiele erläutert. 

Wenn die Entwicklung eines höhereu Wirbelthiers — z. B. 
eines Säugethiers oder eines Vogels — studiert wird, so ist es 
eine der auftallendsten, und für Denjenigen, weicher ohne Vorkennt- 
nisse daran kommt, überraschendsten Erscheinungen, dass in frühen 
Stadien der Entwicklung sich eine Reihe schlagender üebereinstim- 
mungen mit dem Baue niederer Wirbelthiere zeigen. So finden 
sich in einem frühen Stadium — beim Hühnchen z. B. sehr deut- 
lich am dritten Tage der Bebrfitung — eine Reihe von Spalten 
seitlich am Kopfe und am Halstheil des Embryos, welche den Schlund 
mit dem umgebenden Medium in Verbindung setzen '); diese Schlund- 
spalten sind durch hautige Bogen von einander getrennt (Fig. 123), 
und dieser ganze Apparat entspricht nach Lage und Anordnung 
vollständig dem System der Kieraenbogen und Kiemeaspalten kiemen- 
athmender Wirbelthiere; die Paukenhöhle und die Tuba Eustachii 
heim Erwachsenen sind Ueberrcste der vordersten Kiemenspalte. In 
Uehereinstimmung mit dem Vorkommen dieser Theile beim Embryo 
des Vogels und des Säugethieres zeigt denn auch in einem ent- 
sprechenden Stadium das centrale Blutgefässsystem eine viel grössere 
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Eig. 124 A— F. 

B 



C 





cai 





D 




E 




F 



Schemata der Artorienbogen verschiedener Wirbelthiere nach Boas (Lierebog i Zoologien). 
A der Foetalzustand, B Fisch, C Urodele, D Reptil, E Vogel, F Säagethier. Die wahrend 
der Entwicklung zu Grunde gegangenen Gefllssparthien sind durch punktierte Linien dar- 
gestellt, k und h die zwei ersten embryonalen Bogen, die fast immer zu Grunde gehen« 
1—4 die Tier hinteren Bogen. 1' — 3' die zuführenden (1. — 8.) Kiemenartorien, 1" — 8" 
die ausführenden Kiemenarterien. 2 in D und F zweiter linker Arterienbogen, 2' in D, 
£ und F rechter do ; ab c die Röhren, in welche sich bei Reptilien, VOgeln und S&uge- 
thieren der Truncus arteriosus getheilt hat. ao Aorta, ca Carotis, 1 Lungenarterie, s (in F> 
Arterie der linken Vorderextrcmit&t, s in B (= st in A und C) Truncus arteriosus. 
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Strang von gallertiger oder knorpeliger Konsistenz, aber ans einem 
eigenartigen Gewebe gebildet, die Chorda doraalis. welche bei er- 
wachaenen Cvclostonien, Stören und vielen Haien {sowie in ansehnlichen 
Resten bei vielen Amphibien und bei Knochenfischen) vorhanden ist; 
erst nach nnd nach, während die Wirbel zur Entwicklung gelangen, wird 
diese Chorda bei Säuj^ethieren und Vßgeln stark reduziert; beim Er- 
wachsenen sind nur schwache Spuren von ihr übrig geblieben, näm- 
lich die Gallertkerne der Intervertebralscheiben. Die ursprünglichen 
Wirbel und die Extremitätenknochen sind bei höheren Wirbelthieren 
zoerst als Knorpel vorhanden, gleich wie bei verschiedenen niederen 
"Wirbelthieren in erwachsenem Zustande, und verknöchern erst ver- 
hältniasmässig spät; ebenso wird der Schädel beim Embryo eines 
höheren Wirbeltbiers zunächst als eine ans wenigen getrennten 
Stöcken durch Verschmetimng entstehende, zusammenhängende Knor- 
pelmasse (Primordialschädel) angelegt, also in einer Form, wie sie 
uns auch bei erwachsenen Haien entgegentritt; erst spater, je nach- 
dem die einzelnen Knochen des Schädels sich zu bilden anfangen, 
wird der knorpelige Schädel zum grössten Theil reduziert. Stellt 
man sich vor, dasa ein Mensch in den Gnmdzügen der Anatomie 
der verschiedenen Wirbel thierklassen orientiert wäre, dagegen von 
Entwicklungsgeschichte Nichts wüsste. und dass ihm ein sehr junger 
Embryo eines Vogels oder eines Säiigethiera zur Analyse und Be- 
stimmung vorgelegt würde, so wurde er ihn wohl zweifellos eher für 
den Embryo eines Fisches als für denjenigen eines höheren Wirbel- 
thieres halten. 

Auch unter den wirbellosen Thieren können analoge Verhält- 
nisse leicht nachgewiesen werden. Nehmen wir z. B. eine Gruppe 
der Echinodermen, die Seelilien (Crinoideen) : einige Formen der- 
selben sind festsitzend und gestielt, nie z. B. die Gattungen Penta- 
crinus und Rhizoerinus; andere sind ungestielt nnd freilebend 
(halb schwimmender, halb kriechender Lebensweise), z. B. die Gat- 
timg Comatula; im Ganzen sind jene einfacher, niedriger organi- 
siert, als diese.') Es ist nun eine sehr auiTallende Thatsache der 
Entwicklungsgeschichte, dass die freischwimmende (mittels einer An- 
zahl von Wimperkränzen sich bewegende) Larve der Comatula 
sieh nicht einfach in die freischwimäiende Comatulaform umbildet; 




248 Zweites Buch. Allgemeine Entwieklungserscbeinungcii i. Thierreicli. 

sie setzt sich erst mittels eines sich entwickelnden Stiels fest und 
ähnelt auch in anderen (anatomischen) Beziehungen den gestielten 
Formen; erst nai^hdem sie eine Zeit lang anl* diesem sogenannten 
Pen tacrinus-Stadium verharrt hat, löst sie sie sich vom Stiel 
ab und nimmt die definitive Form an (vergl. hierzu Fig. 125 A — C). 

Fig. 125;a-^. 




Drei Entwkkiungaatnakr] von Couiatuls n«cb Thomson »usCUur (Lehrb. <I. Zoologw), 
A fruiscbwiminenilK L&rve mit vier Wj m parket men : ini Innera KalkplatLoa und Stiel in- 
gel^. B jnngerpH Pentacrinns-Sudiimi : ga.at unCfn die CcDlrodorsalplitta : im 
Kelch oben die Orslia. unten die Baulia, jtwfKhatt diewa und ji'nen die Itaditklis. C älteres 
FoDtacriniie-Stadluui. 

— Noch eines der schlagendsten Beispiele: es giebt bekanntlich 
eine flnippe von Meeresschnecken, die vollständig nackt sind, keine 
Schale haben (Aeolidien, Doriden u. a.); ihre Larven (Fig. 126) 
schwimmen aber mittels eines zweilappigen, mit sehr kräftigen Cilien 
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ausgestatteten Segels (Velum) an der Oberfläche des Meeres herum 
und sind in diesem Zustände mit einer haubenförmigen oder spiralig 
gedrehten Schale, sowie mit einem Deckel (Operculum) versehen, 
welche Theile sie später abwerfen; sie gleichen also als Junge eher 
schalentragenden, als nackten Schnecken und können leichter für 
Larven von jenen als von diesen gehalten werden. 

Schon frühzeitig war man auf Erscheinungen wie die eben be- 
sprochenen aufmerksam geworden, und es bildete sich denn auch im 
Anfang dieses Jahrhunderts die Lehre aus, dass die höheren Formen 
auf den einzelnen Stufen ihrer individuellen Entwicklung, vom An- 

Fig. 126. 




L&IT6 einer Aeolidie nach Alder a. Hancock (Brit. , nudibr. Moll.), s Larrenschale, 

f Fqss, ▼ Velnm, ot GehtfrblSschen, op Operculum. 

fang bis zu der definitiven Ausbildung, den bleibenden niederen 
Formen des Thierreichs entsprechen, dass also die periodischen Ver- 
schiedenheiten des höheren Individuums sich auf die Verschieden- 
heiten der voll ausgebildeten, niederen Thierformen zurückfuhren lassen, 
dass somit die individuelle Entwicklung gewisserraaassen eine Wieder- 
holung der systematischen Entwicklung sei, welche man durch das 
Thierreich von unten herauf verfolgen konnte. Gewöhnlich wurde 
dies in der Weise aufgefasst, dass die Thierformen in einer gerade 
aufsteigenden Linie angeordnet seien, dass in Uebereinstimmung 
damit keine niedere Thierform in dem Entwicklungsgang des höheren 
Typus nicht vertreten sei, und man versuchte schon damals unter 
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dem Einfluss der damaligen ^Naturphilosophie der genannten Lehre 
eine abstaraniiingsgeschichtliche Begründung ku geben. 

Ebenso wenig wie diese primitive und schwach begründete Des- 
cendenztheorie der alten natnrphilosophischen Schule sich der Kritik 
gegenüber halten konnte, ebenso wenig konnte die damalige Theorie 
der Embryonalen twicklung aufrecht erhalten werden, und beide Lehren 
wurden denu auch mit Feinheit und Schärfe von Karl Ernst von 
Baer in dem ersten Theil seines Hauptwerks ,üler Entwicltldogs- 
geschichte der Thiere, Beobachtung und Reflesion* angegriffen, 
Baer hat wolil ebenso viel wie Cuvier zur VeiTverfang der da- 
maligen Abstammungslehre beigetragen, und daneben wies er nach, 
dass keineswegs immer eine Thierform als absolut höher entwickelt 
als eine andere angesehen werden kann. Wenn man gewöhnlich 
den Menchen als das höchst entwickelte Thier ansieht, so wird 
dabei nur auf e i n Organsysteni, nämlich auf das Centralnervensystem 
Rücksicht genommen; würde man dagegen die Verdauungsorgane 
entsprechend berücksichtigen, so raüsste man die Wiederkäuer am 
höchsten stellen, da sie den reichst differenzierten Darmkanal haben, 
und ebenso sind die Vögel in vielen Beziehungen höher organisiert. 
als die Säugetbiere und können nicht ohne weiters unter diese ge- 
stellt werden. In Bezug auf den letzten Punkt schreibt Baer 
einige kurze Bemerkungen, die durch den klaren, durchsichtigen In- 
halt und durch die liebenswürdige, humoristische Form gleich aus- 
gezeichnet siud, und es wird nicht ohne Interesse sein, die Gedanken 
Baer 's durch diese seine eigenen Worte zu erläutern: .Man denke 
sich nur, die Vögel hätten ihre Entwicklungsgeschichte studiert, und 
sie wären es, welche nun den Bau des ausgewachsenen Säugethiera 
und des Menschen untersuchten. Würden nicht ihre physiologischen 
Lehrbücher Folgendes lehren können? ,Jtne vier- und zweibeinigen 
Thiere haben viele Embryonenähnlichkeit, denn ihre Schädel knochen 
sind getrennt, sie haben keinen Sehnabel, wie wir in den fünf oder 
sechs ersten Tagen der Bebrütung; ihre Extremitäten sind ziemlich 
gleich unter sich, wie die iiusrigen ungefUhr ebenso lang; nicht 
eine einzige wahre Feder sitzt auf ihrem Leibe, sondern nur dünne 
Federscbafte, so dass wir schon im Neste weiter sind, als sie jemals 
kommen, ihre Knochen sind wenig spröde und enthalten, wie die 
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iiosrigen, in der Jugend gar keine Luft; überhaupt fehlen ihnen die 
Luftsäcke, und die Lungen sind nicht angewachsen, wie die unsrigeii 
in frühester Zeit; ein Kropf fehlt ihnen ganz; Vormagen und Muskel- 
luagen sind mehr oder weniger in Einen Sack verflossen; lauter 
Verhältnisse, die bei uns rasch vorüber gehen, und die Nägel sind 
bei den meisten ao ungeschickt breit, wie bei uns vor dem Aus- 
kriechen; an der Fähigkeit zu fliegen haben allein die Fledermäuse, 
die die vollkommensten scbeinea, Tbeü, die übrigen nicht. Und 
diese Säugethiere, die so lange nach der Geburt ihr Futter nicht 
selbst suchen können, nie sich frei vom Erdboden erbeben, wollen 
höher organisiert sein ah wir?"'") 

Durch diese und ähnliche Betrachtungen bewies B a e r aufs 
klarste, dass zwei Begrirt'e scharf auseinander gehalten werden müssen, 
nämlich der Typus und der Grad der Ausbildung (oder die Höhe 
der Organisation), Der Typus ist durch die gegenseitigen Lage- 
beziehungen, der Grad der Ausbildung dagegen durch die morpho- 
logische und histologische Sonderung bestimmt, und innerhalb eines 
jeden Haupttypus und Untertypus haben wir höher und niedriger 
ausgebildete Formen, Es verdient hervorgehoben zu werden, dass 
diese Dinge, die uns heutzutage so einfach und einleuchtend vor- 
kommen, vor der Zeit Baer's nicht klar gestellt waren, und dass 
vor allen Anderen Ihm die Ehre zukommt, die hierhergehörigen 
scharfen und zutreffenden Begrifl"sbestimmungeti eingeführt z« haben. 
Die diese Gegenstände behandelnden Abschnitte von Baer's Werk 
werden ewig jung bleiben und sollten von Jedem, der sich einge- 
hender mit Embryologie beschäftigt, gelesen werden. 

Bei Anwendung der Typenlehre auf die Entwicklungsgeschichte 
kam nun B a e r zu dem Besultat, dass die für eine grössere Thier- 
gruppe gemeinsamen oder allgemeinen Eigenschaften früher beim 
Embryo kenntlich werden, als die für eine kleinere Thiergruppe ge- 
meinsamen oder besonderen Eigenschaften: ein Säugethierembryo z. B. 
giebt früher seiue Wirbelthiernatur , als seine Säugethiematur in 
seiner Organisation kund. Untersucht man daher den verschiedenen 
Wirbelthierk lassen angehörige Embryonen, so findet man desto grössere 
Debereinstimraungen zwischen ihnen, je weiter man in der Entwick- 
lung zurückgeht; der Embryo eines höheren Thieres ähnelt nicht 
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SO sehr einer anderen, fertig ausgebildeten, niederen Thierform, als 
vielmelir deren Embryo: der Embryo eines Säugethiers z. B. hat 
noch viel mehr AehnlicUkeit mit einem Fischembryo, als mit einem 
erwachsenen Fisch. Auch diese Betrachtung ist im Wesentlichen 
ganz richtig. 

Nichts destoweniger betrachtet man doch heutzutage die Sache 
wieder von einer anderen Seite. Anstatt der alten, schwach be- 
gründeten Abstamrairngslehre hat ja in neuerer Zeit eine Descen- 
denztheorie sich Bahn gebrochen, welche die biologischen Wissen- 
schaften durcbsäuert bat, ihnen in Fleisch und Blut übergegangen 
ist. Bekanntlieh ist es Darwin, der durch seine durch 30 Jahre 
fortgesetzte Arbeit die Begründung der Abstammungslehre in einer 
bewunderungswürdigen Weise vertieft hat. Was für Crsacben es 
sind, welche die Umbildungen der Arten bewirken, ob .innere' oder 
„äussere" oder beide zugleich, darüber herrscht noch keine Einig- 
keit, und wenn Öfters unter Laien angeführt wird, dass unter den 
Katurforschem über die Richtigkeit des „Darwinismus" noch heut- 
zutage gestritten werde, so gilt dies nur für den zweiten Tbeil des 
.Darwinismus", nämlich für die Selektionstheorie oder die Lehre von 
der natürlichen Zuchtwahl als Ursache der Umbildung der Arten. 
lu Bezug auf die Descendenztheorie in ihrer Allgemeinheit ist da- 
gegen in den 36 Jahren, die seit der Veröffentlichung der Schrift 
Darwin's über die Entstehung der Arten verflossen sind, eine immer 
schönere Einigkeit zu Stande gekommen. Mit Hecht sagt Nägeli: , 
,Die Abstammungslehre beruht, im Gegensatz zur Scböpfungslehre^ji 
als allgemeine Wahrheit .selbst auf dem allgemeinsten mechanischeB^ 
Princii), auf dem Causalgesetz oder dem Gesetz der Erhaltung von 
Kraft und Stoff. Die Entstehung der organischen Welt aus der 
unorganischen ist eine Gewissheit, sofern alles in der endlichen Welt 
nach Ursache und Wirkung zusammenhängt, und somit auf natür- 
lichem Wege zu Stande kommt. Wie ferner jedes Zusammengesetzte 
auf natürlichem Wege nur aus dem nScbst Einfacheren entstehen . 
kann, so kann auch das zusammengesetzte Organische nur aus dei4^ 
einfacheren Organiseben hervorgehen, und dies um so gewisser, 
alle zusammengesetzteren oder sogenannt höheren Organismen in ^ 
ihren ersten Entwicklungsstadieu für sich allein nicht existenzfähig 
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sind, BOndern einen mütterlichen, die Ernährung besorgenden Orga- 
nismus voraussetzen. Es vermögen daher nur die allereinfachsten 
und niedrigsten Organismen sich unmittelbar aus dem Unorganischen 
zu gestalten, und alle übrigen müssen in allmählicher Stufenfolge 
aus ihnen sich entwickeln."*) 

Wir können indessen nicht bei der Descendenztheorie im Allge- 
meinen verweilen; es bandelt sich ja hier nur um einen einzelnen 
Punkt der Anwendung derselben, nämlich um die Weise, in welcher 
die oben genannte Gruppe entwicklungsgeschichtlicher Thatsachen 
von dieser Lehre beleuchtet wird. Nehmen wir also wieder das 
erste der oben angeführten Beispiele vor: die Entwicklung der 
höheren Wirbelthiere. Es kann kein Zweifel darüber sein, dass die 
lungenathmenden Wirbelthiere von kiemenathmenden herstammen, 
von Formen, die wahrscheinlich ahnlich gewissen Piscben der Jetzt- 
zeit organisiert waren; dieses wird in den grösseren Zügen vorzüg- 
lich durch die Falaeontologie demonstriert, indem man in den ältesten. 
Versteinerungen führenden Erdschichten nur Fische findet; erst iu 
einer späteren Erdperiode sind bekanntlich die lungenathmendeD 
Wirbelthiere aufgetreten. Die Stammformen der höheren Wirbel- 
thiere hatten also Kiemenbogen und Eiemenspalten mit Kiemen und 
eine entsprechende Anordnung des centralen Gefässsystems ; anstatt 
der Wirbelsäule hatten sie eine Chorda dorsalis ; ihr Schädel war 
nicht aus Knochen zusammengesetzt, sondern bestand aus einer zu- 
sammenhängenden Knorpelmasse. In Bezug hierauf äbnelu also, 
wie ersichtlich, die Embryonen der höheren Wirbelthiere in frühen 
Stadien den Stammformen, und diese Aehnlichkeit ist keineswegs 
auf einzelne Organsysteme beschränkt, sondern wiederholt sich in der 
ganzen Organisation ; beispielsweise sei noch angeführt, dass das em- 
bryonale Gehirn eines Säugethieres in einem frühen Stadium weit 
grössere Aehnlichkeit mit einem Fischgehirn, als mit dem fertig 
gebildeten Säugetblerhirn aufweist ; endlich finden sich bei Em- 
bryonen der höheren Wirbelthiere. lange bevor die bleibenden Nieren 
entwickelt sind, die sogenannten Urnieren, welche den fungierenden 
Nieren (oder dem grössten Theil derselben) bei niederen Wirbel- 
thieren (Fischen und Amphibien) homolog sind; sie werden später 
rnckgebildet und für andere Zwecke verwendet (geben in den Genital- 
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apparat ein), wenQ die bleibenden Nieren slcli entwickeln. — Uod 
waa nun das /.weite der angeführten Beispiele, die Crinoideen betrifft, 
welche Formen derselben sind wohl die ältesten ? Ganz zweifellos 
die gestielten Formen; nur diese lassen sich bis in die Triasformation 
hinunter verfolgen, während die iingestielten hauptsächlich in den 
tertiären Schichten (einzelne Formen jedoch auch im Jura) auftreten. 
Es ist somit der Palaeontologie '/.u Folge sehr wahrscheinlich, dass 
die freilebenden Formen von festsitzenden abstammen, und die Re- 
sultate, die durch die vergleichende Anatomie gewonnen wurden, 
stimmen sehr gut hiermit üherein. Auch hier ist die Stammform 
sozusagen in einer Phase der individuellen Entwicitlimg der jüngeren 
Form wiederholt, und die Aehnlichkeit beschränkt sich nicht 
auf einzelne Organisationsverhältnisse (Existenz des Stieles), sondern 
wiederholt sich auch in den übrigen anatomischen und morphologi- 
schen Verhältnissen. Was in dieser Hinsieht am meisten auf- 
fällt , ist die Existenz der interradialen , den Mund umgebenden 
Kalkplatten, die sogenannten Oralptatten ; diese finden sich bei einer 
Menge fossiler Stiel crinoideen und noch bei einer vereinzelten jetzigen 
Form (Khizocrinus) im erwachsenen Zustande. Bei Comatula werden 
sie in ganz entsprechender Anordnung angelegt und sind in Fig. 125 B 
sichtbar; sie werden hier aber später von den Radialplatten um- 
wachsen und sind bei der erwachsenen Comatula verschwunden. 

Diese Beispiele beweisen in hinreichender Weise, dass sich in 
der individuellen Entwicklungsgeschichte gewissermaassen ein Bild der 
genealogischen oder phylogenetischen Entwicklung erkennen lässt. Dieses 
Bild ist jedoch nicht völlig korrekt; es ist verzerrt; es ist sozusagen 
nicht im Planspiegel, sondern im Hohlspiegel gespiegelt. Beispiels- 
weise entwickeln sich ja allerdings bei den Embryonen höherer 
Wirbelthiere Kiemenbogen und Kiemenspalten, aber es wachsen 
keine Kiemen an den Bogen hervor, und diese müssen doch noth- 
wendiger Weise bei den Vorfahren vorhanden gewesen sein. Die 
Aehnlichkeit ist also keine ganz vollständige, und in vielen Fällen 
ist sie noch viel mehr verwischt, als in dem eben angeführten. 

Wie erklärt nun die Descendenztheorie alle diese Thatsachen? 
In der einzig möglichen Weise: als das Kesultat einer unendlich lange 
«ich fortsetzenden Wechselwirkung zwischen den zwei Hauptfaktoreu 
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der Bilducgsgeschichte der organischen Welt: der Erblichkeit und 
der Variation. Ein Organismus erbt von seinen Eltern nicht bloss 
die fertige Form, sondern auch dieselbe Entwicklungsweise. Und 
die Faktoren, welche die Umbildungen bedingen, es seien nun äussere 
oder innere oder beide zugleich, sind selbstverständlich in ihrem Wirken 
nicht nur auf den fertigen Organismus beschränkt; sie wirken ebenso 
gut auf jeder Stufe der Entwicklung. Man denke sich nun. daes 
die genannten zwei Faktoren zu jedem Zeitpunkt durch eine grosse 
Anzahl von Generationen einander entgegen wirken, und es wird 
einleuchten, dass die erblichen Eigenschaften, sowohl was bau, als 
was Entwicklung betrifft, nicht in ihrer vollständigen Keinheit be- 
stehen bleiben können, sondern sich mehr oder weniger verwischen 
mflssen. Und deshalb ist es in der Embryologie eine Hauptaufgabe 
geworden: zu unterscheiden, welche Erscheinung auf Erblichkeit und 
welche auf Variation beruht, wenn auf eine bestimmte Stammform 
Bezug genommen wird; und wenn wir wieder das oben angeführte 
Beispiel heranziehen, kann mit Sicherheit behauptet werden, dass 
die Existenz von Kiamenbogen und Kiemenspalten bei den Embryoneu 
höherer Wirbelthiere auf Erblichkeit, dass dagegen der Mangel der 
Eiemen auf Variation beruht, mit Rücksicht auf die alte, kiemen- 
athmende Stammform; die Kiemen kamen in Wegfall,, weil die 
Funktion der Athmung von anderen Theilen des Embryos über- 
nommen wurde. In Bezug auf diese Verhältnisse herrschen ausser- 
ordentlich grosse Verschiedenheiten zwischen den verschiedenen Thier- 
formen: bei einigen lässt die phylogenetische Entwicklung, so wie 
sie von der Palaeontologie demonstriert wird, sich ajich sehr hübsch 
in der individuellen Entwicklung nachweisen; bei anderen Formen 
dagegen ist sie vollkommen unkenntlich geworden. 

Dem im Vorhergehenden Gesagten zufolge kann leicht ein- 
gesehen werden, dass in solchen Fällen, wo die Palaeontologie uns 
ganz im Stiche lässt, die Embryologie ein stammesgeschichtliches 
Kriterium ersten Ranges werden kann. Cm dieses darzuthun, kann 
sehr passend das dritte der oben angeführten Beispiele wieder heran- 
gezogen werden: die Entwicklung der Naektschnecken des Meere.s 
(Nudibranchien). Die Palaeontologie der Schnecken lässt uns im 
Ungewissen darüber, ob die nackten oder schalentragenden Formen 
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die ältesten sind ; wir wissen nur. dass einige der schalentragenden 
Formen ein sehr hohes Alter haben, indem mit den jetztiebenden 
recht nahverwandte Formen schon in palaeozoischen Formationen 
auftreten; von den Nacktschneeken dagegen findet man keine fossilen 
Reste, da sie eben nicht Schalen belassen, die bewahrt werden konnten. 
Vergleicht man nun aber die Entwicklungsgeschichte der Nackt- 
schnecken mit jener der freilebenden Crinoideen und der höhereu 
Wirhelthiere , so wird die einzige rationelle Deutung der kurz 
dauernden Existenz einer Larvensehale diese sein, dass die Nackt- 
schnecken von schalen tragenden abstammen müssen, und zu eben 
demselben Ergebniss hat auch die vergleichende Anatomie geführt.*) 
Es sei nun noch kurz darauf hingewiesen, welche Bedeutung 
die Descendenztheorie mit Rücksicht auf die Deutung der allerersten, 
allgemeinsten Entwicklnngserscheinungen des thierischen Eies ge- 
winnt. Ea wurde oben auseinandergesetzt, dass das Ei imd das 
Spermatozoon zweien conjugierenden einzelligen Organismen gleich- 
zustellen sind. Darwin hat nun den Satz begründet, dass alle 
mehrzelligen Organismen aus einzelligen abzuleiten sind und gegen 
diese These ist bis jetzt kein ernsthafter Einwand erhoben worden. 
Hält man nun daran lest, so ist es leicht verständlich, was der 
Furehungsprozess in phylogenetischer Hinsicht für eine Bedeutung 
hat: er ist eine Wiederholung der Entwicklung des einzelligen zu 
dem mehrzelligen Organismus. Und auch der nächste Vorgang, die 
Bildung der Keimblätter, ist von der allgemeinsten Bedeutung. Die 
Keimblätter waren ja bei allen Metazoen homolog, und dieses be- 
deutet im Sinne der Descendenztheorie nichts Anderes, als dass die 
Keimblätter von einer gemeinsamen Stammform, die eben nur aus 
diesen zwei Blättern (als fungierenden Organen) bestand, vererbt 
sind; dass solche Organismen wirklich existenzfähig sind, wird auch 
noch heutzutage namentlich durch die Hydroidpolypen erwiesen. Diese 
Thiere haben ja nur zwei Fundameutalorgane, die Haut und den 
Dann, in der Form zweier Epithelien, und es ist ein für die allge- 
meine Physiologie recht befriedigendes Resultat, dass gerade jene 
die ersten Primitivorgane sind: wenn erst eine deckende Haut und 
eine resorbierende Zellschicht vorhanden sind, dann können später 
alle die übrigen Theile: die Organe des Blutumlaufs, der Äbsonde- 
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rang, der Nerventhätigkeit u. s. w. hinzukommen. — Endlich wurde 
ja im Vorhergehenden ausfuhrlich erörtert, dass es nicht möglich 
war, alle die verschiedenen Bildungsweisen des von vielen Autoreu 
noch konventionell festgehaltenen „mittleren Keimblatts* unter einem 
gemeinsamen Gesichtspunkt zu sammeln, und dieses bedeutet im 
Sinne der Descendenztheorie, dass das, was als „mittleres Keimblatt* 
bei verschiedenen Thierformen bezeichnet wird, in verschiedener 
Weise entstanden und nicht von einer gemeinsamen Stammform er- 
erbt ist. 

Endlich erhalten eine Menge Thatsachen der „Substitution der 
Organe" und des „Funktionswechsels'' während der Entwicklung des 
Embryos durch richtige Anwendung der Descendenztheorie ihre Er- 
klärung. Wenn z. B. der knorpelige Schädel in der Entwicklung 
der höheren Wirbelthiere durch einen knöchernen ersetzt oder sub- 
stituiert wird, so ist ja, wie oben erwähnt, dies eine Folge davon, 
dass der knorpelige Schädel bei den Vorfahren der höheren Wirbel- 
thiere allein vorhanden war und erst später durch den phylogenetisch 
jüngeren knöchernen Schädel ersetzt und dadurch überflüssig gemacht 
wurde. Und um nur ein einzelnes Beispiel aus dem reichen Kapitel 
des Funktionswechsels herauszugreifen: wenn die Urnieren bei den 
höheren Wirbelthieren zuerst exkretorische Organe sind und später in 
den Geschlechtsapparat (beim cf als leitende Theile) eingehen, so ist 
dieser Funktionswechsel eine Wiederholung eines Vorgangs, der sich 
in der Stammesgeschichte abgespielt hat. Die Niere der Amphibien 
ist der ürniere der höheren Wirbelthiere gleichzustellen ; sie fungiert 
bei jenen als Exkretionsapparat, und zugleich wird beim cf der 
Samen von den Hoden durch die Niere in den Harn-Samenleiter 
überführt. 



Anmerkungen 

1) Nach His (Arch. f. Anat. u. Physiol. Anat. Abth. 1881) und Anderen 
sollen die Kiemenspalten bei Vögeln und Säugethieren nicht vollständige Durch- 
brechungen sein ; in jeder Spalte sollen nur das Ektodenn und das ausgestülpte 
Entoderm sich dicht an einander legen, eine dünne, häutige , Verschlussplatte* 

B e r g h , Entwiekelungageschichte. 17 
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bildend. Dieses ändert doch, wie His selbst zugiebt, nichts an der morpho- 
logischen Bedeutung dieser Gebilde. Ueberdies wird die Bichtigkeit dieser 
Angaben von anderen Autoren bestritten. 

2) Vergl. H. Ludwig, Zeitschr. f. wiss. Zool., Bd. 28-29, 1877—1878. 

8) K. E. V. Baer, über Entwicklungsgeschichte der Thiere, Bd. 1. 1828. 
S. 203—204. 

^) C. V. Naegeli, Mechanisch-physiologische Theorie der Abstammungs- 
lehre. München 1883, S. 9. 

5) Der von H. v. Ihering (Vergl. Anat. des Nervensystems und Phylogenie 
der Mollusken. Leipzig 1877) gemachte Versuch, gewisse Nudibranchien (nament- 
lich die Gattung Tethys) als Urtypus und Ausgangform für eine Abtheilung 
der Mollusken („Platycochliden" oder „Platymalakia") aufzustellen, ist gänzlich 
misslungen und unhaltbar, zum Theil auf mangelhafte anatomische Beobach- 
tungen basiert. Durch seine ausgedehnten Erfahrungen über die Anatomie 
dieser Thiere ist mein Vater, im Gegensatz zu v. Ihering, zu dem im Texte 
angegebenen, von der Entwicklungsgeschichte bestätigten Resultat gekommen. 



XVII 

Kurzer Abriss der Geschichte der Embryologie 

Die Thatsache, dass die FortpflanzuDg der Thiere allgemein 
durch Eier stattfindet, ist erst in verhältnissmässig später Zeit er- 
kannt worden. Bis Mitte des 17. Jahrhunderts glaubte man, dass 
die Thiere nur zum Theil sich aus PJiern, z. Th. dagegen aus Samen, 
z. Th. endlich durch Urzeugung (generatio aequivoca) aus 
faulenden Stoffen entwickelten; letzteres habe besonders für zahl- 
reiche niedere Organismen volle Geltung. Erst Harvey kam (1651) 
durch eingehoDde Forschungen zu dem Ergebniss, dass die Eier bei 
allen Thieren (und PflaDzeu) die ursprünglichen Anlagen darstellen, 
aus denen sich die fertigen Formen entwickeln; er wies die ganz 
jungen Keimblasen der Säugetfaiere im Uterus nach, deutete sie als 
Eier und Hess sie aus dem Uterus entstehen; erst Regner de Graaf 
(1672) behauptete die Bildung der Eier im Ovarium, hielt jedoch 
die nach ihm benannten Follikel für die Eier; das wirkliche Ei der 
Säugethiere wurde ja erst, wie oben erwähnt, von Karl Ernst von 
Baer (1827) entdeckt. 

Ueber die Weise, in der nun der Embryo sich aus dem Ei ent- 
wickelt, hatte man in früherer Zeit auch ganz andere Vorstellungen, 
als heutzutage. Jetzt sieht man gewöhnlich — von den modernen 
Evolutionisten oder Naturphilosophen wird hier abgesehen — das 
Ei als ein relativ einfach organisiertes Gebilde an, aus dem sich 
unt^r immer zunehmender Organisationsmannigfaltigkeit der Embryo 
und das fertige Thier entwickelt; diese Grunderscheinung erscheint 
uns heutzutage so einfach, so alltäglich, dass es Demjenigen, der 
-es nicht anders weiss, kaum einfallen würde, dass daran jemals ge- 
zweifelt worden sei. Man nehme z. B. ein befruchtetes Hühnerei; 
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darin kann noch nicht die Anlage irgend eines besonderei! Theils 
des Hühnchens erkannt werden, und man kanü mit Leichtigkeit 
durch die verschiedenen Stadien die bedeutungsvollsten Umbildungen, 
durchweiche der Embryo und dessen einzelne Theile entstehen, ver- 
folgen. Aher diese einfache Erfahrung war den Forschern in früherer 
Zeit nicht einleuchtend; sie ist im Gegentheil erst in einer relativ 
späteren Zeit zum Durchbruch gelangt und hat erst noch später allge- 
meine Anerkennung gewonnen. In dem 17. und 18. Jahrhundert waren 
ganz andere Vorstellungen herrschend, ja fast alleinherrschend, näm- 
lich eine Lehre, die mit einem Worte als die Prädelineations- 
theorie bezeichnet werden kann. Diese Theorie muss in Kürze 
erwähnt werden, da sie in der damaligen Auffassung der Natur- 
erscheinungen eine grosse Rolle gespielt hat. 

Die Prädelineationstheorie hängt mit einer damaligen philo- 
sophischen Lehre genau ziisammen, nämlich mit derjenigen, dass es 
nur wegen der Mangelhaftigkeit unserer Sinne ein Werden zu geben 
scheine, während es in der Realität nur ein Sein, kein Werden gäbe. 
Wenn also ein Organismus aus einer einfachen Anlage durch eine 
Keibe allmählicher Umbildungen zu entstehen scheint, so sei dies 
eben nur ein Schein; in der Realität seien alle die späteren Theile 
des Organismus im befruchteten Eie vorgebildet ; nur seien sie in 
diesem Zustande unsichtbar, und den Grund dieser Unsichtbarkeit 
suchte man theils in ihrer Kleinheit, theils in ihrer Durchsichtigkeit. 
Bei der Entwicklung filnde also nicht ein wirkliches Werden oder 
Entstehen, sondern nur ein Wachsthum und eine .Auswickelung* 
(Evolution) aus verschiedenen Hüllen statt, in welchen die fertige 
Form eingekapselt liege. Das schien ja in einigen Fällen sehr deut- 
lich zu sein: so hatte mau beobachtet, wie die junge Pflanze inner- 
halb der Samenschale mit ihren verschiedenen Theilen, Keimblättern, 
Keimwurzeln und Eeimstengeln eingekapselt liegt; man kannte auch 
die Erscheinung, wie das Insekt innerhalb seiner Puppenhaut fertig 
gebildet liegt; solche Thatsachen bewiesen ja, wie man meinte, die 
Sache vollständig. Dabei nahm man aber natürlich gar keine Rück- 
sicht auf die höchst bedeutungsvollen Umbildungen, welche das In- 
sekt, resp. die Pflanze durchgemacht haben, bevor sie so weit ent^ 
wickelt sind; man hielt sich nur an die erwähnten, isolierten Erschei- 
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nuDgen und verallgemeinerte diese sehr konsequeot; ja man ging in 
der Verfolgimg des Prinzips so weit, dass die Existenz des Barts 
bei neugeborenen Knaben und des Geweihs bei dem ganz jungen 
Hirsch postuliert wurde, trotzdem keins von beiden erkennbar war, 
Cnd man ging noch weiter in der Verfolgung des Gedankens. Als 
Konsequenz der Prädelineationslehre stellt sicli unwillkürlich die 
Frage ein : wo befand sich vor der Befruchtung des Eies der 
schon fertig angelegte Organismus? und hier theilen sich die Prä- 
delineationstheoretiker in zwei Gruppen, nämlich in Ovisten oder 
Evolutionisten (so z. B. Malpighi), welche meinten, dass jene 
Anlage schon in dem unbefruchteten Ei befindlich sei, und anderer- 
seits in Animalculist en oder Praeformationstheoretiker 
(so z. B. Leeuwen hoek), welche behaupteten, dass die Anlage des 
Organismus im Spermatozoon praeformiert sei ; von phantasiereichen 
Beobachtern wurden die Spermatozoen mit Armen und Beinen dar- 
gestellt. Und man ging sogar noch weiter zurück: zu einem ge- 
wissen Zeitpunkt müssen ja nach der Theorie die Kinder im väter- 
lichen, resp. mütterlichen — je nach dem eingenommenen Stand- 
punkt — Organismus enthalten sein, und dies kann von einer Gene- 
ration auf die weiter zurückliegenden ausgedehnt werden; so kommt 
man denn der imter den Naturforschem der damaligen Zeit allge- 
mein verbreiteten Schöpfungshypothese zufolge auf Adam und Eva 
zurück, und einer der hervorragendsten Forscher jener Zeit, Albr. 
von Haller versuchte geradezu die Anzahl der gleichzeitig er- 
schaffenen und in die Ovarien der Eva (resp. in die Hoden des 
Adam) eingekapselten Menschen zu berechnen. Indem er das Be- 
stehen der Erde bis zu seiner Zeit auf ca. 6000 Jahre, das dureh- 
achnittliche Lebensalter der Menschen auf 30 Jahre, und die Anzahl 
gleichzeitig lebender Menschen auf 1000 Millionen ansetzt, berechnet 
er die Zahl der erschaffenen und eingeschachtelten Menschen auf 
200000 Millionen als Minimum. Eine wie grosse Rolle überhaupt 
die religiösen Vorstellungen in der damaligen Naturbetrachtung 
spielten, geht auch daraus hervor, dasa Haller in einem Brief an 
C. F. Wol ff diesem vorhielt, dass seine Epigenesislehre (vergl. unten) 
für die Religion gefährlich werden könnte. 
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Der Mann, der zuerst energisch gegen diese eigenthütnlicbea 
Vorstellungen der Praedelineationstheorie auftrat und damit den 
Grund zu der wii^senschaftlichen Embryologie legte, war Caspar 
Friedrich Wolff, geb. 1733, gest. 1794. Dieser grosse Forscher 
veröffentlichte 1759, also nur 26 Jahre alt, eine Doctordissertation, 
.Theoria Generationis* betitelt, eins der bedeutendsten Bücher. di& 
auf dem Gebiete der Naturgeschichte geschrieben sind. Der Weg, 
der von Wolff in dieser Schrift eingeschlagen wnrde, war nicht 
derjenige der unfruchtbaren Spekulation, sondern derjenige der Be- 
obachtung. Er hatte eine Reihe — soweit die damaligen ünter- 
suchungsmittel es erlaubten — höchst genauer Untersuchungen, theils 
über die Keimung der PHanzen und zwar namentlich über die Bil- 
dung des Blattes, theils über die Entwicklung des Hühnchens im 
Ei angestellt, und hatte dadurch die feste Vorstellung gewonnen, 
dasa die Fraedelineationslehre eine den thatsächlichen Verhältnissen 
nicht entsprechende Vorstellung sei; er hatte eingesehen, dass der 
Organismus keineswegs fertig gebildet im Ri vorhanden ist, sondern 
dass er im Gegentheil aus einer kleinen, blattartigen Anlage durch 
eine Reihe merkwürdiger Umbildungen, welche er Schritt für Schritt 
verfolgen konnte, entsteht; er fand auch, dass die einzelnen Organe 
keineswegs gleichzeitig entstehen (wie es die Fraedelineationslehre 
verlangen musste), sondern dass z. B. das Centralnervensystem viel 
früher als das Herz sich bildet. In einem spfltercn Buclie (De forma- 
tione intestinorum. 1768—1769) wies Wolff in Bezug auf die Bil- 
dung des Darmes nach, dass dieses Organ (beim Hühnchen) ursprüng- 
lich die Form eines flach ausgebreiteten Blattes hat, welches sieb 
später rinnenfSrraig emporhebt und endlich zu einem Rohr sich zu- 
saramenschliesst, und dass die äusseren Oeffnungen, Mund und After, 
erst sehr spät gebildet werden. Wolff erkannte noch viele Ver- 
hältnisse von der allergrössten Bedeutung, so z. B. die Metamor- 
phose des Blattes im Pflanzenreich und die Zusammensetzung des 
Thierkörpers aus kleinen Elementartheilen (den Zellen); doch kann 
darauf an dieser Stelle nicht eingegangen werden. Es muss nur 
noch einmal präciaiert werden, was es eigentlich war, wodurch eich 
Wolff so scharf von seinen Vorgängern unterschied. Diese sagten: 
wir sehen zwar nicht das Ding, aber es ist da, es muss da sein. 
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W 1 f f dagegegeu hielt an dem Gesehenen fest, und indem er sab, 
wie in dem Ei ganz allraähiicb durch eine grosse Summe kleiner 
Aenderungen ein Organismus entsteht, proltlamierte er: es giebt 
ein Werden, eine Entwicklung, Est Epigenesis. Und indem er 
die Existenz einer wirklichen Entwicklung behauptete und den Nach- 
weis derselben ioi Einzelnen zu liefern anfing, wurde er der eigentr- 
liche Schöpfer der Embryologie. 

Wie es mit vielen anderen wissenschaftlichen Entdeckungen 
ging, so geschah es auch mit Wolff's Lehre oder der Epigenesis- 
lehre, wie sie genannt wird: sie vermochte erst sehr lange, nachdem 
sie aufgestellt worden war, ja erst nachdem ihr Urheber gestorben war, 
durchzudringen, üezeichnend ist es in dieser Hinsicht, dassWolff 
in Preussen und zwar in seiner Vaterstadt Berlin keine Stelle er- 
halten konnte, und dass er schliesslich eine Stelle als Akademiker 
in St. Petersburg annehmen inusste, wo er bis zu seinem Tode ver- 
blieb. Erst in diesem Jahrhundert kam seine Lehre zu ihrem vollen 
Kecht, nachdem zunächst Meckel sein Buch über die Bildung des 
Darmkanals in'a Deutsche übersetzt hatte (1812), und nachdem 
andere bedeutende Forscher, zuerst P ander und dann vor allen 
Anderen Karl Ernst von Baer (geb. 1702, gest. 1876) den von 
ihm eingeschlagenen Weg weiter verfolgten.') 

Durch die Thätigkeit der letztgenannten zwei Männer wurde 
nun die Epigenesislehre vollständig durchgeführt, und die Reihe der 
Umbildungen, welche der Keim durchmacht, wurde mit einer viel 
grösseren Vollständigkeit und Genauigkeit, als man sie früher ge- 
habt hatte, bekannt; vor allem wurde im Laufe von kurzer Zeit 
ein sehr grosses Material embryologischer Thatsachen zu Tage ge- 
fördert. Unter diesen neuen Entdeckungen war die unbedingt wich- 
tigste die Lehre von den Keimblättern oder von den den jungen 
Embryo zusammensetzenden Schichten. P a n d e r war der erste, der 
(I8I7) mit Bestimmtheit aussprach, dass eine der frühesten Er- 
scheinungen, die sich am Huhnerei bemerkbar machen, eine Spal- 
tung der Keimscheibe in mehrere Schichten oder Blätter ist, deren 
jedes seine bestimmte Bedeutung für die Entwicklung bestimmter 
Organe oder Organtheile hat, und mit grösserer Ausführlichkeit und 
Genauigkeit wies v. Baer die wichtigsten Umbilduugen, die mit 
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diesen Blättern stattfinden, nach. Diese Keimblätterlehre hat ja. 
wie sich später lierausgeatellt hat, eine weit umfassendere Bedeii- 
timg und Tragweite, als mau m-sprünglich vorraussetzen durfte. ~ 
Zugleich hat v. Baer das Verdienst, zur Klärung allgemeiner ent- 
wickln agsgeseh ich tlicher Begriffe in einem Umfang wie kein Anderer 
weder vor noch nach ihm beigetragen zu haben. So unterschied er 
drei verschiedene Arten von Differenzierung während der Ent- 
wicklung eines jeglichen Organismus: 1. die primäre Sonderung. 
die etwa dem entspricht, was wir heute Furchimg und Keimblätter- 
bildung nennen ; 2. die histologische Sonderung oder die Entwicklung 
der Gewebe ; 3. die morphologische Sonilerung oder die Entwicklung 
der äusseren Form und der einzelneu Organe und Systeme. Diese 
Eintheilung iat sehr natürlich und hat noch heutzutage ihre Be- 
deutung. Femer beschränkte v. Bäer sich nicht {so wie Wolff 
und Pander) auf die Entwicklung des Hühnchens; auch er benutzte 
zwar diesen Typus als sein Haiiptohjekt, aber er versuchte zugleich 
auf Grundlage der reicheren Erfahrungen das vorliegende Material 
zur Entwicklung der Wirbelthiere und der wirbellosen Thiere zu- 
sammen zu bearbeiten; v. Baer wurde dadurch der Schöpfer der ver- 
gleiciieoden Kntwicklungsgeachichte, und er gab der Typenlehre ihre 
genetische Begründung; was Cuvier für die vergleichende Ana- 
tomie war, das war v. Baer für die Entwicklungsgeschichte. Er 
wurde durch seine allgemeinen Betrachtungen zu der Aufstellung 
von vier Haupttypen der Entwicklung, den vier damals angenommenen 
Haupttypen der Organisation entsprechend, geführt: 1. die strahlen- 
förmige, 2. die gewundene, 3. die symmetrische, 4. die doppelt- 
symmetrische oder bigeminalfl Entwicklung, resp, für die Strahlen- 
thiere, Mollusken, Gliederthiere und Wirbelthiere eigenthümlich. 
Diese Eintheilung ist allerdings schon lange als unhaltbar aufge- 
geben, aber das Verdienst, die erste Ordnung der embryologischen 
Thatsacben versucht zu haben, wird doch immer ein bedeutendes 
bleiben. — Auch in anderen Beziehungen haben die allgemeinen Be- 
trachtungen v. Baer's eine ebenso grosse Bedeutung gehabt, wie 
in Bezug auf die Begründung der Typenlehre, mit welcher sie übrigens 
in nahem Zusammenhang stehen; auf einen Theil derselben wurde 
m vorhergehenden Kapitel verwiesen. Mit Recht schreibt v. Köl- 
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liker über v. Baer's Arbeiten, dass sie ,unbedin^ als das Beste 
bezeichnet werden dürfen, was die enibryologische Litteratur aller 
Zeiten und Völker aufzuweisen hat".*) 

Etwa gleichzeitig mit v. Baer war noch ein anderer grosser 
Forscher, Heinrich Rathke aufgetreten, dem man eine Reihe 
wichtiger Entdecfcungen. u. a. diejenige des Vorkommens der Kieraeu- 
bogen und Kiemenspalten bei den Embryonen der höheren Wirbel- 
thiere terdaükt. Erst durch die Thätigkeit dieser Männer kam die 
Bedeutung der Entwicklungsgeschichte zum allgemeinen Bewusstsein 
der Naturforscher; man sah ein, dass die Entwicklungsgeschichte, 
wie V, Baer gesagt hatte, ,der wahre Lichtträger für Untersuchungen 
über organische Körper' ist. Zahlreiche Forscher fingen bald an, 
die Embryologie der Wirhelthiere in allen ihren Einzelheiten zu 
untersuchen, während ans der ersten Hälfte dieses Jahrhunderts nur 
wenige gründliche Untersuchungen über die Entwicklung wirbelloser 
Thiere vorliegen; unter diesen seien genannt: Kathke's Arbeit 
über die Embryologie des Flnsskrebges {182fl). v. Köllifcer's über 
die Entwicklung der Tintenfische (1844) und Loven's über diejenige 
der Muscheln (1848), In diese Zeit fallen auch die wichtigen Ent- 
deckungen von M. Sars über die Fortpflanzung und Entwicklung 
zahlreicher Meeresthiere, und Steenstrup übte durch seine Schrift 
über den Generationswechsel einen bedeutenden Einfluss auf die 
Lehre von der Fortpflanzung und von der cyclischen Entwicklung 
aus. Bald fingen auch Johannes Müller und dessen Schüler 
an, die merkwürdigen Vorgänge bei der Metamorphose vieler niederer 
Seethiere, namentlich derEchinodermen zu untersuchen. Dieses bis dahin 
gänzlich vernachlässigte Feld wurde bald von Job. Müller in dem 
Maasse durchgearbeitet, dass eine vortreffliche Grundlage für weitere 
Forschungen geschafi'en war. — Als ein Phänomen der allgemeinsten 
Bedeutung, dessen Entdeckung auch in die erste Hälfte dieses Jahr- 
hunderts föllt, rauss der Furcbungsprozess des Eies genannt werden. 
Derselbe (der totale Furchungsmodus) wurde zum ersten Male am 
Froschei von Prevost und Dumas (1824) beobachtet; die nähere 
Untersuchung des Vorgangs wurde bald von v. Baer und von 
Rnsconi ausgeführt, und sein allgemeines Vorkommen im Thier- 
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reich allmählich nachgewiesen ; die partielle Furchuog wurde von 
Rusconi am Ei der Knochenfische entdeckt. 

Von allergrösstem Einflitss auf die Entwicklung der Embryo- 
logie musste natürlich die grossartige histologische Reform werden, 
welche Th. Schwann (1839) durch seine Zellenlehre schuf. Nach- 
dem die Untersuchungen und Theorien von Schwann zu allge- 
meiner Kenntniss gelangt waren, lag die Frage nämlich nicht fem: 
in welcher Beziehung steht das thierische Ei zur Zellenlehre? und 
wiederum: in welcher Weise entstehen aus dem Ei die Zellen, aus 
welchen sich der Körper zusammensetzt? und bald waren mehrere 
bedeutende Forscher mit der Lösung dieser Probleme beschäftigt. 
Bekanntlich hatte Schwann selbst angenommen, dass die Zellen 
spontan in einer Interzellularsubstanz entstehen könnten; aber dies 
stellte sich als ein Irrthum heraus ; die eben genannten Fragen 
wurden in viel einfacherer Weise gelöst. Es wurde nachgewiesen, 
dass das Ei selbst eine Zelle ist, ferner daas die Furchungskugeln 
Zellen sind, welche durch die Theilung der Eizelle entstehen, und 
dass die definitiven Zellen des Organismus aus jenen durch fortge- 
setzte Theilungen entstehen. Der Forscher, der mehr als jeder 
Andere zu dieser Erkenntuiss beigetragen hat, und der dadurch den 
Grund zum histogenetischen Theil der Embryologie legte, war Robert 
Remak, der (1850 — 1854) eine umfassende Cntersucliung über die 
Entwicklung der Wirbelthiere , besonders des Hühnchens und des 
Frosches lieferte. 



Ueberhlickt man nun den Stand der embryologischen 1 
vor etwa 30 Jahren, so ist es im hohen Grade auffallend, wie mangel- 
haft die Kenntniss der Entwicklung der wirbellosen Thiere war, im 
Vergleich zu den Erfahrungen, die man über die Wirhelthiere hatte; 
ea ist dieses ganz natürlich, erstens weil die Wirbelthiere sich immer 
wegen ihrer näheren Verwandtschaft mit dem Mensehen eine grössere 
Aufmerksamkeit zugezogen haben, und zweitens, weil ihre Eier und 
Jungen den damaligen Untersuch nngsraeth öden zugänglicher, als die 
Embryonen wirbelloser Thiere waren. Während man zu dem ge- 
nannten Zeitpunkt schon die Existenz der Keimblätter bei den 
Wirbelthier-Embryonen kannte und über die Bildung der Organe 
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aus jenen relativ eingehende Erfahrungen hatte, sodass schon allge- 
meine Sätze hierüber aufgestellt wurden, so war dagegen das. was 
man über die Embryologie wirbelloser ThJere wuaste. so zerstreut 
und mangelhaft, dasa kein allgenieiues Bild der Entwicklung der- 
selben gegeben werden konnte; ob Keimblätter in ihrer Entwicklung 
auftreten oder nicht, wusste mau nicht eiomal. Während das ana- 
tomische Veratändniäs, auch der wirbellosen Typen, immer besser 
geworden war, und das System zahlreiche Verbesserungen erfahren 
hatte — beispielsweise sei die Sonderung der Coelenteratea und 
Echinodermen als selbstständige Haupttypen durch R. Leuckart 
genannt — so war es doch immer noch unmöglich, sich einen zu- 
sammenfassenden Ueberblick über die Embryologie der Wirbellosen 
zu verschaffen. Erst in den letzten drei Dezennien sind die Kennt- 
nisse auch auf diesen] Gebiete mächtig angewachsen, und es waren 
zunächst zwei bedeutende russische Forscher, Elias Metschnikoff 
und Äleiander Kowalevsby. welche den Änstoss zu der .jetzt 
vorliegenden grossen Reihe von embryologischen Untersuchungen über 
die Wirbellosen gegeben haben. Beide wirkten durch die Gründ- 
lichkeit und Gediegenheit ihrer Untersuchungen uüd schafften bald 
ein grosses Material von Kenntnissen herbei. Metschnikoff 
untersuchte u. a. die Entwicklung der Echinodermen und Nemertiuen, 
des Skjrpions, der Insekten, der Medusen und Sipbonophoren, der 
Spongien u. s. w., während Kowalevsky die Entwicklung des 
niedersten Wirbeltbieres, des Amphioxus, entdeckte und ihre Aehn- 
licbkeit mit derjenigen der Äseidien nachwies ; er untersuchte ferner 
die Entwicklung von Coelenteraten, Kippenquallen, Brachiopoden, 
verschiedenen Würmern und Insekten, auch von mehreren Mollusken. 
Durch eine konsequente und detaillierte Bearbeitung der Embryologie 
dieser wirbellosen Typen mittels einer verfeinerten Technik gelang 
es Kowalevsky ähnliche Erscheinungen wie bei der Entwicklung 
der Wirbelthiere nachzuweisen und vor allem die Keimblättertheorie 
auf die Wirbellosen auszudehnen. In dieser Hinsicht haben alle 
späteren Forseber sich ihm angeschlosaeu.*) 

Im vorhergehenden Kapitel wurde der grosse Einflusa besprochen, 
den die von Darwin (1859) reformierte Descendenztbeorie auf die 
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Embryologie ausgeübt hat. Ganz besoaders machte sich dieser Eiu- 
fluss nach der Verallgemeinerung der Keimblättertheorie durch 
Kowalev-sky geltend, indem Haeckel bald seine bekannte Schrift 
„die Gastraea-Theorie" (1874) veröö'entlichte und schnell mehrere 
ähnliche Publikationen folgen liess;*) in diesen Schriften wurde die 
Abstammung aller Metazoen von einer hypothetischen, aus den zwei 
Keimblättern zusammengesetzten , der G a s t r u 1 a entsprechenden 
Stammform (Gastraea) abgeleitet. Tiefe oder originale Gesichts- 
punkte sind in diesen Schriften weniger vorhanden; aber die Klar- 
heit der Äufstelhingen förderte; auch war k. B. die systematische 
Eintheilung der verschiedenen Furcbungstypen ein wirkliches Ver- 
dienst, und durch ihren agitatorischen und polemischen Charakter 
riefen diese Schriften eine höchst lebhafte Diskussion hervor — in 
welcher i. B. Semper, Metschnikoff, Agassiz, Claus u. A, 
berechtigte Einwände gegen mehrere Haeckel'sche Deductionen 
geltend machten - und veranlasfiten neue Untersuchungen. Der 
Streit wurde damals mit einer grossen Heftigkeit geführt, und erst 
in der späteren Zeit kam man wieder auf eine ruhigere Betrachtung 
dieser Verhältnisse zurück. 

18W — 1881 gab Balfour das erste umfassende Lehrbuch der 
vergleichenden Embryologie heraus, ein epochemachendes Werk, so- 
wohl durch die Gelehrtheit, mit der alle bis dabin erworbenen 
Kenntnisse zusammengestellt waren, wie auch durch die zahlreichen 
allgemeinen Betrachtungen. Später {1888 — 18!'3) haben Korschelt 
und Beider eine auch die neuere Litteratiir gründlich berücksich- 
tigende systematische Embryologie ausgegeben und dadurch jedem 
auf diesem Gebiete arbeitenden Forscher einen grossen Gefallen ge- 
than. — Von einzelnen, in den letzten 15 Jahren erschienenen Werken, 
die grossen Einfluas geübt haben, seien nur genannt: 0. u. R. Hert- 
wig'a Coelomtheorie (1881), deren Grundgedanke allerdings, wie in 
einem früheren Kapitel nachgewiesen, als verfehlt gelten muss, und 
die Schrift Kleinenberg's über die Entwicklung der Anneliden 
(188(5), worin die Auflösung des sogen, mittleren Keimblattes voll- 
zogen wurde, und worin zahlreiche andere gediegene und anregende 
Betrachtungen sieh finden. Auch durch die ausgezeichnete Kritik, 
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welche er ausübt, ragt Kleinenberg hervor, gerade in unserer 
unkritischen Zeit ; vielleicht gerade deswegen wurde aber diese Schrift 
bis jetzt bei weitem nicht genügend gewürdigt. 

Im Laufe des letzten Dezenniums entwickelte sich eine ganz 
neue Richtung in der Embryologie, welche in der Zukunft sehr 
fruchtbringend zu werden verspricht. Es ist dies die experimentelle 
Richtung, deren Hauptresultate in diesem Buche eingehend berück- 
sichtigt wurden. Ihr Urheber istRoux; wichtige Beiträge in dieser 
Richtung haben femer Born, Driesch, Chabry, Wilson, 
0. Hertwig u. A. geliefert. Besonders wenn es dieser Forschungs- 
richtung gelingt, sich von dem Einfluss der Naturphilosophie ganz 
frei zu machen und nicht durch allzu frühzeitige Generalisierungen 
den Werth ihrer Resultate zu beeinträchtigen, wird sie eine reiche 
Zukunft für sich haben. 

Endlich haben wir noch der auffallenden Erscheinung zu ge- 
denken, dass sich heutzutage wieder eine evolutionistische Schule 
in der Embryologie gebildet hat. In Bezug hierauf können wir uns 
kurz fassen. Denn diese Schule hat ganz dasselbe Verfahren, wie 
die alten Evolutionisten in Anwendung gebracht: sie verliess den 
Weg der Beobachtung und des Versuchs, um sich der weit be- 
quemeren Spekulation zuzuwenden. Wie die alten Evolutionisten 
sagten: wir sehen zwar nicht die einzelnen Theile des fertigen Or- 
ganismus im Ei, aber sie müssen doch da sein, so urtheilt man 
jetzt: die Zellen und Zellengruppen des fertigen Organismus müssen 
durch bestimmte kleinste Theilchen im Ei vorgebildet sein, und man 
operiert in der Beweisführung mit einer ganzen Anzahl von BegriflFen 
(„Biophoren", „Determinanten", einer „erbungleichen Theilung", eines 
besonderen „Regenerationsplasma'' u. s. w.), von denen es äusserst 
fraglich ist, ob sie der Realität entsprechen. Wir hatten an mehreren 
Stellen dieses Buches Gelegenheit, auf die Trugschlüsse zu ver- 
weisen, zu welchen diese naturphilosophische Schule gekommen ist, 
und es ist dies kein Wunder; denn sie bedient sich einer ungesunden 
Methode des Denkens und Forschens.^) 
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Anmerkungen 

1) Eine lesenswerthe Biographie C. F. Wolff*s findet sich in der Jena- 
ischen Zeitschr. f. Mediz. u. Natnrwiss. Bd. 4, 1868 (A. Eirchhoff, Caspar 
Friedrich Wolff, seine Lehen und seine Bedentnng für die Lehre von der 
organischen Entwicklang). 

^ y. Baer's Hauptwerk ist: üher Entwicklangsgeschichte der Thiere, Be- 
ohachtang and Reflexion, I— II. Königsberg 1828—1837. 

3) Als Kowalevsky's Hauptwerk mass genannt werden : Emhrjologische 
Stadien an Würmern and Arthropoden (M^m. de Facad. imper. de St. Peters- 
hoarg. Ser. 7, Tom. 16, No. 12, 1871). 

*) Jenaische Zeitschr. f. Mediz. a. Natarwiss. Bd. 8 — 9, 1874 — 1875. 

5) Vergl. hierza aach die Schrift 0. Hertwig's, Zeit- and Streitfragen 
d. Biologie, I. Präformation oder Epigenese? Jena 1894. 



Anhang 



Anleitung zu einigen Beobachtungen 

und Versuchen 



embryologische Gegenstände betreffend 



1. 

Für das Studium der Conjugation der Infusorien ver- 
wende man zunäclist die Paramäcium-Arten (P. caudatum 
oder P. a u r e 1 i a), einige der häufigsten Fäulniss-Infusorien. M au pa s 
benützt, um den Kulturen die genügende Nahrung zu verschaffen, 
eine Lösung von gekochtem Mehl : darin entwickeln sich massenhaft 
Bakterien, welche die Hauptnahrung der Paramaecien ausmachen. 
Maupas kultiviert die Lp.tzteren in kleineren Gläsern (die Mehl- 
lösung muss öfters erneuert werden). Aus mehreren solchen Kul- 
turen mische man nun zum Zweck der Conjugation einige Indivi- 
duen auf Objektträgern und stelle die Letzteren in die feuchte 
Kammer. Die in der geringen Flüssigkeitsmenge enthaltene Nah- 
rung ist bald verbraucht, und — falls die Kulturen ein ge- 
nügendes Alter hatten — die Conjugation tritt bald ein (bei P. cau- 
datum iUngt sie in den letzten Nachtstunden oder in den ersten 
Morgenstunden an und dauert 12 — 14 Stunden. Als Fixierungs- 
mittel benutzt Maupas Sublimat, Hertwig Pikrinessigsäure — 
1 Theil Eisessig auf 100 Theile gesättigter Pikrinsäurelösung — 
als Färbungsmittel verwendet Ersterer Methylgrün, Letzterer Borax- 
karmin. Auch durch einfache Behandlung mit 1 — 2^/oiger Essig- 
säure erhält man übrigens brauchbare Bilder; man versäume nicht 
die lebenden Paare (durch Pressung unter einem Deckglas mit Wachs- 
füsschen) zu untersuchen. 

2. 

Die Spermatozoon müssen zunächst in lebendem Zustande 
untersucht werden ; sehr schön sind sie aus den Vesiculae seminales 
der Amphibien (namentlich der Schwanzlurche) zu haben, bei welchen 
sie durch besondere Grösse ausgezeichnet sind. Auch untersuche 
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man Samenfäden einiger wirbelloser Thiere, z. B. von Regenwürmern 
oder von der Branthiobdella (die an dem Schwanz and an den 
Kiemen des Flusskrebses scbmarotzt). Bei den ersteren sind sie in 
reifem Zustande oft in den Samentaschen, in reifem und in unreifem 
Zustande in den Samenblasen zu finden (man schneide diese Organe 
ab, entleere ihren Inhalt und nehme ein wenig davon für die Unter- 
suchung); bei der Branehiohdella steche man einfach das Hoden- 
segment an und lasse den Samen ausfliessen 'das Eintrocknen muss 
verhindert werden). Man untersuche die Spermatozoen und ihre 
Entwicklungsatadien theila lebend, theils setze man sie ganz kurze 
Zeit der Einwirkung von Osmiumsäuredämpfen aus; man kann sie 
nachher durch Alaunkarmin (schnell, unter Deckglas) förben. In 
dieser Weise erhält man Bilder ähnlich der Fig. 14. 

3. 

Für das Studium der Entwicklung der Spermatozoen 
von Asearis megalocephala präpariere man schnell die Hoden- 
röhren heraus und behandle sie theils (kürzere Zeit) mit Sublimat, 
theils (längere Zeit) mit Platinosmiumessigsäure (Hermann'scher 
Flüssigkeit), in welch letzterem Falle sie am besten mit rohem 
Holzessig nachbehandelt werden. Ersteres Verfahren ist für das 
Studium des Chromatins, letzteres für das Studium der acliromati- 
schen Substanzen zweckmässiger. In beiden Fällen werden Stücke der 
verschiedenen Abschnitte der Hodenröhren in Hämatoiylia gef^ht, 
in Paraffin eingebettet und auf dem Mikrotom in sehr duoDe Schnitte 
zerlegt. 

4. 

Die Bildung der Richtungskörperchen studiert man 
am lebenden Objekte am leichtesten hei Seesternen. Schüttelt man 
ein reifes Ovarium eines Seestenis in Seewasser, so fallen zahllose 
Eier heraus, und viele derselben fangen sofort an, ihren Reifungs- 
prozess durchzumachen. Man beobachtet, wie das Keimbläs- 
chen undeutlich wird und seine scharfe Grenze verliert, wie 
ferner der Keimfleck schwindet, und wie eine Spindel sieh ausbildet, 
endlich wie die Richtungskörperclien hervorgetrieben und ausgestossen 
werden. Das geht alles im Laufe von 2—3 Stunden vor sich. Eier 
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in den veischiedenen Stadien können in Pikrinessigsäure fixiert und 
in Boraxkannin getarbt werdeD. — Für Ascaris megaloeephala 
■empfiehlt es sich, die Eirfihren 24 Stunden in der Pikrinessigsänre zu 
lassen (da die Membranen der Eier sehr schwer durchdringbar sind) 
und sie nach Färbung mit Boraikarmin in Glycerio zu untersuchen. 

5. 
Künstliehe Befruchtung lässt sich bei verschiedenen 
wirbellosen Thieren (Seesternen, Seeigeln, Köhrenwürmern, Chiton, 
Patella, Limulus u. a.), sowie auch hei vielen Fischen und 
Amphibien ausführen. Für das Studium der Befnichtiingsvorgänge 
bieten unter den genannten Thieren die Echinodermen die besten 
■Objekte dar. Die künstliche Befruchtung wird hier in folgender 
Weise ausgeführt Die, wenn reif, mit Eiern prall gefüllten, trau- 
bigen Ovarien der frisch eingefangenen Thiere werden in einer 
Schale mit reichlichem Meerwasser geschüttelt, wodurch die — mit 
blossem Auge als kleine, weisse Pünktchen sichtbaren — Eier 
massenweise herausfallen; grössere (iewebstücke müssen entfernt 
werden, da sie leicht Fäulniss veranlassen. Nun entleert man in 
ein anderes Gefäss mit reichlichem Wasser einen reifen Boden 
in ganz derselben Weise; der Same entquillt ihm in Form dicker, 
weisser Wolken. Der Same wird nun in dem Wasser umgerührt 
und einigermaassen gleichmäasig vertheilt, und man giesst danach 
■eine ganz kleine Menge von diesem Sperma -haltigen Wasser in 
die die Eier enthaltende Schale über. Die Spermatozoon sind bei 
den Seeigeln im Laufe von 5—10 Minuten nach der Vermischung 
von Eiern und Samen in die reifen Eier eingedrungen; die erste 
Fiirehung ist schon nach 1 '/«— 1 '/a Stunde vollendet. Die ver- 
schiedenen Stadien der Befruchtung studiere man nun theils an den 
lebenden Objekten, theils nach Fiiierung und Färbung: alle 5 bis 
10 Minuten lege man eine grössere Menge von Eiern in Pikrinessig- 
-säure und ftirbe sie später in Boraxkarmin. 



Polysperme Befruchtung von Seeigeleiern kann leicht 
und einfach in folgender Weise zu Stande gebracht werden. Die 
frisch entleerten Eier kommen (5 Minuten bis 1 Stunde) in eine 
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OiS^/oige Lösung vod Chloral in Meerwasser, werden daraus wieder 
in frisches Wasser gebracht und nun In gewöhnlicher Weise be- 
fruchtet. Schon am frischen Objekt sind die zahlreichen Strahlungen 
im Dotter bemerkbar; man beachte auch die bald eintretende, ab- 
norme Furchung. Filieren unJ Färben wie bei 5. 



Die Reifung und Befruchtung des Eies von Äsearis 
m egalO(;ephala unterlasse man nicht zu untersuchen; das Mate- 
rial ist überall und zu jeder Jahreszeit zu haben- Die Eiröhren 
werden den ganz frischen, lebenawarmen Thieren entnommen und 
entweder 24 Stunden lang in Pikrinessigsäure fixiert, woraus 
sie in 70 "/o igen Alkohol (der während 24 Stunden mehrmals ge- 
wechselt wird) übertragen und in Boraskarniin gefärbt werden, oder 
sie werden einige Stunden in einem Gemisch von 5 Theilen Ale. abs, 
und 1 Theil Eisessig fixiert, woraus sie auf wenigstens 24 Stunden in 
eine Farbflüssigkeit von folgender Zusammensetzung übertragen 
werden ; Vesuvin '/* gr, Malachitgrün '/i &r. M- destill. 100 gr, 
Glycerin 10 gr. In beiden Fällen erfolgt die Untersuchung iu 
Glycerin, das man verdünnt zusetzt und allmählich konzentrierter 
weiden lässt; beide Verfahren ergeben vortreffliche Bilder. Wenn 
man Eier verschiedenen Stellen der Eiröhre entnimmt, erhält man 
die verschiedenen Stadien der Keifung und Befruchtung; die Eihüllen 
sind so derb, dass man (um die Eier nur in einer Schicht zu er- 
halten) das Präparat mit dem Nagel stark quetschen kann. In dem 
Vesuvin-Malachitgrüngemisch werden die Chromosomen intensiv braun, 
die Attraktionssphären und Centrosomen grün. Man beachte auch 
die merkwürdig geformten Sperraatozoen. — Von den Keimzonen 
und Wachsthumszonen der Hoden- und EirOhren müssen, wie schon 
erwähnt, nach passender Fixierung feine Schnitte angefertigt werden. 




Man studiere sorgfältig die verschiedenen Arten der Furchung, 
Die aequale Furchung lässt sich an den Kiern vieler Hydroidpolypen 
und Medusen sehr gut beobachten , die adaequale Furchung an 
Echinodermeneiern nach vorgenommener künstlicher Befruchtung (.5). 



CnterEQchnng Jer Furchung. 
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TJm solche kleinere Eier längere Zeit am Leben zu erbaltcD, em- 
pfiehlt ea sich, dieselben in eine kleine feuchte Kanuner unter dem 
Mikroskop auziiliringen : an dem Objektträger wird zu diesem Zwecke 
ein kleiner, gBacbliflener Glasring festgekittet, und an dessen oberer, 
geschlitleneu Fläche das Deckglas mit einem hängenden Wasser- 
tropfen, in dem die Eier sich befinden, angebracht; in dem Raum 
unterhalb des Deckglases wird auf den Objektträger ein kleiner 
Algenfaden mit äusserst wenig Wasser gelegt, damit die Luft die 
genügende Feuchtigkeit habe. In dieser Weise lassen sich die Eier 
stundenlang lebend beobachten. FisiereD kann man sie meistens in 
sebr dünner Osiuiurasäure oder in Flemming 'scher Flüssigkeit. 

Als Beispiele der inaequalen Furchung benützte man zunächst 
Amphibieneier (Frosch, T r i t o m ; vorzügliche Objekte sind auch 
Eier von Blutegeln (N ephelia, C lepsin e) und von Schnecken 
iz. B. Planorbis). Bei grösseren Eiern darf man sich nicht auf 
die Beobachtung des lebenden Eies beschränken, sondern man muss 
die Eier ösieren (z. B. in Chromsäure, Osmiumsäure oder in Flem- 
mingVcber Flüssigkeit), in Alkohol härten und auf dem Mikrotom 
schneiden ; bei der Einbettung in Paraffin ist auf eine sehr genaue 
Orientierung zu achten, wobei auf die Lehrbücher der allge- 
meinen mikroskopischen Technik verwiesen werden muss. 

Für die l'ntersHchung der superficialen Furchuug sind die leicht- 
zugänglichsten Objekte die Eier der viviparen Blattläuse. Zerzupft 
man die ganzen Thiere in physiologischer Kocbsaklösung, so be- 
kommt man Eier und Embryonen in verschiedenen Stadien zu Ge- 
sicht, und darunter auch solche, die der Fig. S4 ähnlieh sind. Auch 
kann man die ganzen Blattläuse durch beisses Wasser tödten und 
nach Härten in Alkohol in Paraffin schneiden; auch in den Schnitten 
finden sich häufig Eier in der Furchung. Die Furchungen der meisten 
Eier von Insekten und Crustaceeu können nur an Scbnitten unter- 
sucht werden. 

Für das Studium der discoidalen Furchung endlich sind die 
schönsten Objekte, die ich kenne, Eier von Tintenfischen (Sepia. 
Loligo). welche man am Mittelmeer im Frühjahr in grosser An- 
zahl haben kann. Nach Behandlung der Eier z. B. mit Pikrin- 
schwefelsäure lässt sich die Keimseheibe leicht abziehen, und die 
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Anordnui^ der FiirchungszelleD kann mit grösster Deutlichkeit er- 
kannt werden. Unter den Vögeln ist für das Studium der Furchung- 
das Huhn weniger zu empfehlen, da die Purchung hier im Eileiter 
üu Ende gebracht wird; besser empfehlen sich frisch abgelegte 
Eier vom Sperling oder Weifen papagei. 




Um die Einwirkung eines stärkeren, einseitigen- 
Druckes auf die Furchung der Eier zu untersuchen, kann man 
verschiedene Methoden einschlageu, je nachdem man es mit kleineren 
oder mit grösseren Eiern zu thun hat. Was kleinere Eier [z. B. 
Echinodenneneier) betrifft, so braucht man nur eine mittelstarke 
Borste auf einen Objektträger zu legen, dann die befruchteten Eier 
in einem nicht zu grossen Wassertropfen neben jener anzubringen 
und schliesslich ein Deckglas auf Borste und Eier zu legen (so dass 
die Borste nahe an dem einen Rande desselben liegti. Von der 
Borste nach dem anderen Bande des Deckglases lassen sich dann 
alle möglichen Abstufungen der Druckwirkung beobachten. — Will 
man die Druckwirkung auf membranloa gemachte Seeigeleier unter- 
suchen, so kann man nach Driesch dies in der Weise erreichen, 
dass man die Eier in dem Augenblick, wo sich die Befruchtungs- 
naembran abhebt (ca. 3 Minuten nach dem Zusatz des Samens) 4 bis 
5 Sekunden io einem Keagensglas schüttelt; die Membran berstet 
dann (trot/, des Fehlens der Membran treten überzählige Sperma- 
tozoon nicht in den Dotter ein). 

Cm grössere Eier, wie z. B. Froscheier einem genügenden Drucke 
auszusetzen, muss man anders verfahren. Am besten thut man, an 
den Rändern eines Objektträgers zwei Glasleisten auf/.ukitten — die 
zweckmässigste Dicke derselben ist nach Born etwa 1,4 mm — ; 
dann werden aus den Lräohtigen Eileitern eines Frosch Weibchens 
einige Eier herausgenommen und — vor oder nach der Befruchtung 
— auf dem Objektträger angebracht; dann wird ein anderer Objekte 
träger darauf gelegt, imd die beiden Objektträger werden nun mit 
Bindfaden oder mit Gummiringen fest aneinander geschnürt (Hert- 
wig befruchtet die Eier in Uhföchälchen vor dem Komprimieren, 
Born erst nach vorgenommener Kompression). Einige der gepaarten 
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Objette stelle mao vertical. andere horizontal und beobachte nuü 
den abweichenden Verlauf der Fiirchiing, Zum Fixieren und Härten 
solcher Eier kann man sie mit den sie drückenden Platten zusammen 
iu dOnne Cbromsäurel5sung {'/j — 7*"/o) einlegen. 
10. 

Zum Zweck des Destruierens einzelner Furch imgskugeln des 
Frosches verfährt Rous folgendermaassen : die den Eileitem ent- 
nommenen Eier werden künätlich (mit Samen ans den Hoden oder 
ans den Vesiculae seminales) in einer flachen Schale mit wenig 
Wasser befruchtet; das Wasser wird darnach abgegossen, und nach 
2^/j — 3 Stunden (bei gewöhnlicher Zimmertemperatur | beginnt die 
erste Furche sich zu zeigen; 20 Minuten danach kann man operieren. 
Zu diesem Zweck wird eine Nadel mit einer wenig oberhalb der 
Spitze befindlichen Mesi^ingkugel empfohlen; Kugel und Spitze der 
Nadel werden ober einer Flamme erwärmt und nun rasch in das 
Ei (parallel der ersten Fnrcbe und oberhalb des Äequators) einge- 
tührt: der Kern der einen Furchungszelle wird, falls die Nadel in 
seine unmittelbare Nähe kommt, durch Wärme getfldtet. Man 
wiederhole den Versuch mehrmals, an verschiedenen Eiern; dadurch 
hat man eine grössere Sicherheit dafür, dass der Versuch jedenfalls 
an einigen Eiern gelingt (anfangs gelang der Versuch nur an 20 "/u, 
später an 80 "/p der von Rom operierten Eier), Eine halbe Stunde 
nach der Operation werden die Schalen zugedeckt; nach weiteren 
anderthalb Stunden wird Wasser auf die Eier gegossen. Am Abend 
und am nächsten Tag können die nur halb gefurchten Eier unter- 
sucht werden, Sie können in verschiedenen Stadien in Chromessig- 
säure oder in dünner Ohromsänre fixiert werden. Näheres hierüber 
bei Roux. Anat. Änz., Bd. 0, 1894, No. 8—9. 

Um die Destruktion von Furcbunggzellen an den viel kleineren 
Eiern der Ascidien zu erzielen, ging Chabry folgendermaassen vor. 
Er saugte die Eier in eine sehr feine, gläserne Capillarröhre ein, brachte 
dieselbe unter dem Mikroskop an und konnte nun mittelst einer 
höchst feinen Glasnadet die eine oder die andere Furch ungskugel 
des in der Röhre festsitzenden Eies unter dem Mikroskop anstechen. 
Für Näheres über seine Apparate ninss auf das Original verwiesen 
werden {Chabry, Journ. de l'anat. et de la physiol. Tom. 23, 1887). 
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Auch durch Schütteln der befruchteten Eier von Amphioius 
oder von Echinoderraen in einem Reagensglas lassen sich einzelne 
Furch ungskiigeln isolieren und kann die Entwicklung solcher weiter 
verfolgt werden (die Isolatioo geschieht bei Ämphioxus durch viel 
weniger heftiges Schütteln als bei den Seeigeln). Durch Schütteln 
uobefruehteter Eier von Seeigeln können auch kernhaltige und 
kernlose Bruchstücke isoliert und nachträglich künstlich befrucht-et 
werden. 

11. 

Für das Studium der KeiniblätterbilduDg durch Immi- 
gration und Delaminatiou määseD Eier von Medusen ver- 
wendet werden (man vergl, die Zeit der lOiahiage verachiedeDcr 
Formen bei Metschnikoff. Embryol. Studien an Medusen). Thells 
müssen die lebenden Eier und Larven studiert werden; theih können 
sie durch Osmiumaäure (in Dampfform oder flüssiger Form) getödtet 
werden (_will man sie durch Osmiumdampf tödten, legt man einfach 
einen Objektträger mit dem die Eier enthaltenden, kleinen Wasser- 
tropfen nach unten über die Oeifnung einer Flasche mit OsmiuDi- 
säure). Solche abgetödtete Embryonen werden theils — in optischen 
Durchschnitten — als Ganzes betrachtet, theils durch leises Klopfen 
auf das Deckglas zerzupft, so dass einzelne Gruppen von Zellen 
isoliert werden; letztere Methode ist dieTieste, um die verschiedenen 
Stadien der Immigration der Zellen zu beobachten. 

Für die Untersuchung der Gastrulation durch Einstül- 
pung sind ausgezeichnete Objekte die Echinodermen (Eier von See- 
igeln und von Seesterneu, welche künstlich befruchtet werden). Bei 
dem gewöhnlichen Seestern der nordischen Meere {Asteracanthiou 
rubens) ist die Einstülpung hei einigermaassen warmer Temperatur 
schon zwanzig Stunden nach der Entleerung der Eier deutlich ; bei 
Echinus miliaris ist die Schnelligkeit der Entwicklung eine 
ähnliche. Ein anderes ausgezeichnetes Objekt wäre Sagitta; ge- 
schlechtsreife Sagitten legen ihre Eier in Gläsern mit Meerwasser 
häufig ab, in welchen sie gehalten werden; schon nach einigen 
Stunden sind oft Eier zu finden. Diese müssen lebend untersucht 
werden. — Für das Studium der EpiboHe ist ein vorzügliches 
Objekt das Ei der Malermuschel; die Eier dieses Thieres werden 





Keim blatte r. 



im FrüLjalir in deu äusseren Kiemeii des Mutterthiers gefunden. 
Fixierung in sehwacher Oamiumsäure (sehr kurz), Untersuchuag iu 
Giyceriii. 

Grössere Eier, an denen die Keimblätterbildiing untersucht werden 
soll, müssen auf dem Mikrotom geschnitten werden; dabei ist auf 
eine sehr genaue Orientierung der Objekte ganz besonderes Gewicht 
zu legen. Bei länglichen Eiern (wie Insekteneiern), an welchen auch 
die Gaatrula-EinstfilpuDg in der Form einer langen Rinne auftritt, 
ist die Orientierung natürlich sehr leicht; bei kugügen Eiern be- 
reitet sie aber oft Schwierigkeiten, und das Ei muas mittelst einer 
erwärmten Nadel in dem flüssig gehalteneu Paraffin in eine be- 
stimmte, gleich zu notierende Lage gestellt werden. Als Objekte 
seien empfolilen: die Eier des Wassersalamanders (Triton punc- 
tatus), diejenigen des Kohlschmetterlings (Pieris brassicae); 
erstere können in Chromessijjsäure, letztere in heisser Pikrinschwefel- 
säure tisiert werden; bei letzteren musa gleich nach der Fixierung 
die derbe Eihaut abpräpariert werden. Ferner: die Eier von Clep- 
aine oder Uhynchelmis (letztere wird im Winter geschlechts- 
reif, und das Material ist niclit überall zu haben); diese sind in 
Chromessigsäure oder in Flemming'scher Flüssigkeit zu fixieren. 

Für die richtige Orientierung der Keimscheibe des Vogeleies 
hat Duval folgende, sehr sinnreiche Methode angegeben. Es war 
eine Schwierigkeit, die zu überwinden früher Niemanden gelungen 
war, die kreisrunde Keimseheibe des Hühnereies für das Schneiden 
in bestimmter Weise zu orientieren. Duval ging nun davon aus. 
dass in der weit überwiegenden Anzahl der Eier (ca. ÖO^/u) der 
Embryo eine bestimmte Stellung in Uezug auf die Axe des Eies 
einnimmt; er liegt quer zum längsten Durchmesser des Eies, in der 
Art, dass seine linke Seite dem stumpfen, seine rechte Seite dem 
spitzen Pole der Eisehaie zugekehrt ist; und er schloss nun sehr 
richtig, dass diese Orientierung aller Wahrscheinlichkeit nach auch 
für die früheren Stadien gelten müsse (was denn auch durch seine 
Untersuchungen sich bestätigte). Nur sehr selten liegt der Erabrj'o 
ein wenig schräg, und äusserst selten liegt er quer, aber umgekehrt. 
mit der linken Seite gegen den spitzen Pol, oder endlich in der 
Längsrichtung der Eischale. Um nun ein richtiges Merkmal dafür 
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ZU haben, wo der vordere und wo der hintere Pol der Keiinscheibe 
liegt, bringt Üuval (nach Oefl'mmg des Eies an der einen Seite, 
während der Dotter noch in der Eischale liegt) ein kleines, aus 
Papier hergestelltes, gleichschenteliges Dreieck (von genügender 
Grösse, um die Keimscheibe ganz einzufassen) oben auf dem Dotter 
an, so daas es gewissermaassen eine kleine dreieckige Schale bildet. 
deren Boden von der Keimscheibe und von dem diese umgebenden 
Dotter gebildet wird {vorher wird mittelst einer Pipette etwas Ei- 
weisa wegge^aiigt). Ist das Dreieck dem Dotter fest aufgesetzt, so 
wird mittelst einer Pipette l"/nige Osmiumsäure in den von dem 
Dreieck umschlossenen Haum eingegossen; nach einigen Minuten, 
wenn der Boden des Dreiecks zu dunkeln anfangt, wird das tJanüe 
(mit der Eischale) in ein Glas mit dünner Chromsäure gebracht; 
nun wird schnell der Dotter von dem Eiweiss und der Schale be- 
ireit und mittelst eines sehr konkaven Uhrschälchens in eine andere 
Schale mit Chromsäure überführt, in welcher er noch einige Tage 
verweilen muss; dann ist die Erhärtung genügend, um das durch 
seine schwärzliche Farbe scharf markierte Dreieck abnehmen zu 
können {das Papier ffillt in der Chromsäure ab, aber der Boden ist 
nun genügend deutlich gefärbt). Indem nun das Papier-Dreieck in 
ganz bestimmter Stellung angebracht wurde (z. B. mit der Grund- 
fläche dem vorderen Pol der Keimscbeibe entsprechend), ist die 
Orientierung des schwarz gewordenen Dotterdreiecks ausserordentlich 
leicht. Es wird in Celloidin eingebettet und in Sagittal- oder Quer- 
schnitte zerlegt. 

12. 
Für das Studium der Differenzierung derürgeachlechts- 
zellen bei Ascaris megalocepbala sind die in 7 genannten 
Methoden zu benutzen. Cm die weiteren Entwicklunf^sstadien zu 
erhalten, entnimmt man die Eier frisch der Vulva und bringt sie 
(trocken) in ein übrschälcben, worin sie sich weiter entwickeln. In- 
dem man diese Eier in eine Athmosphäre von Kohlensäure oder 
von Wasserdampf bringt, kann man die Entwicklung wenigstens 
4 Wochen lang unterbrechen, ohne sie jedoch aufzuheben : werden die 
Eier wieder in die atmosphärische Luft gebracht, so geht die Ent- 
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Wicklung wieder an, wie die Eiperimente von Hallez gezeigt 
haben (M^m. de la soc. des sc. de Lille. Ser. 4, Tom. 15, 1885). 

Bei jungcD, au3 den Cocona herausgeDommeaen KegenwürmerD 
(die nahe dem Ende des Coconlebens sind) erkennt man an SagitUl- 
schnitten (nach Fiiriening in F le mm in g'scher Flüssigkeit. Sublimat 
oder Pikrinschwefelsäiire) die völlig gleich aussehenden Hoden (im 
9. und 10.) lind Ovarien (im 12. borstentragenden Segmente), beide 
grosskernige Crgeaehlecbtszellen enthaltend imd der Hinterseite der 
Dissepimente aufsitzend. In jüngeren Stadien lassen sieb Geschlechts- 
zellen und Geschlechtsdrüsen nicht erkennen. — Bei 4 Tage lang 
bebrüteten Hühnchen erkennt man an Querschnitten durch die hintere 
Leibesregion zu jeder Seite des Darms die vorspringende Urogenital- 
leiste : an der mediaden Seite derselben ist das verdickte Keimepithel 
(modifiziertes Peritoneum) mit zahlreichen grösseren Urgeschlechts- 
zellen („üreiern") sichtbar. 

13. 

Für das Studium der Entwicklung des Wirhelthier- 
Nervensy ätems bildet das Hühnchen ein vortreffliches Objekt, 
Embryonen vom 2. Brütetag (30—48 Stunden) werden in Pikrin- 
schwefelaäure oder in dünner Chromsänre mit dem Dotter fixiert 
und nach Va Stunde Aufenthalt in der Flüssigkeit vorsichtig vom 
Dotter ahpräpariert ; dann müssen sie einige weitere Stunden in der 
Piiierungsflüasigkeit verweilen. Man betrachte sie dann in t-oto und 
erkenne die — je nach dem Stadium — ganz oder halb offene oder 
ganz geschlossene Anlage des Centrahiervensjfstems, sowie bei älteren 
Stadien die Differenzierung der verschiedenen Regionen desselben. 
Auch bereite man Embryonen für das Mikrotomieren vor und zer- 
lege sie in Querschnitte. Diese sind äusserst instruktiv; es lässt 
sich an ihnen noch eine Reihe anderer wichtiger, embryologischer 
Verbältnisse erkennen. 

Zum Vergleich untersuche man jüngere Embryonen von Knochen- 
fischen (am besten Lachs oder Forelle), fixiere sie in Pikrinschwefel- 
säure und zerlege sie in Querschnitte. Mau beachte die ursprüng- 
liche Solidität zahlreicher Organe (Centrale ervensystem, primäre 
Augenblase. Linse u. a. w.), welche bei den meisten anderen Wirbel- 
thieren vom Anfang au hohl sind. 
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Für das Studium der Entwicklung des NervensystcTne der Anne- 
liden sind gute und leicht zugängliche Objekte die Regen wurm -Em- 
bryonen. Junge, ovale Embryonen werden aus dem zähen Eiweiää 
der Cocona mittelst einer Pipette herausgetischt, in physiologische 
Kochsalzlösung gebracht und wenige Minuten in FlemmiDg'scher 
Flüssigkeit fixiert. Nach Auswaschen in destilliertem Wasser wird 
die Bauehwand der Embryonen abpräpariert und ungeßrbt in Glycerin 
untersucht (das Glycerin muss erst allmählich konzentrieiier werden). 
Man erkennt die häufig in Theilung begriffenen Teioblasten und die 
von ihnen ausgehenden Zellreihen, deren mediadste die Anlage des 
ßauchstraiigs darstellt; an grösseren Embryonen sieht man jene vorn 
in den IJauchslraug sich l'ortsetzen. Man fertige auch Querschnitt- 
serien und sagittale Längsschnittaerien au und erkenne an solchen 
zugleich, dass die Anlagen des Gehirns und des Bauchstrangs an- 
fänglich völlig getrennt sind; auch beachte man die Differenzierung 
der inneren Muskelplatten in Uraegmente und die Spaltung dieser. 
— Ein anderes treffliches Objekt für das Studium der Teloblaaten 
und des Wachstbums durch regelmässig angeordnete Zellreihen sind 
die Embryonen von Mysis (auch liier wird der Keimstreifen abprä- 
pariert und kann vor der Untersuchung in toto durch Häraatoiylin 
oifiT Alaunkarmin schwach gefärbt werden). 

14. 
An Hühneiembryonen studiere man auch die Bildung des Auges 
und des Ohres. Die primitiven Augenblasen sind etwa am Ende 
des zweiten Tages sehr deutlieh; bei denselben Embryonen ist die 
Anlage des Gehörorgans eine weit offene Grube. Am 3. Tag erfolgt 
die Einstülpung der Linse vom Ektoderm aus (offene Linsengrube), 
sowie die Bildung des sekundären Augenbechers durch Einstülpung 
der Äugenblase in sich selbst; die Gehörgruben schnüren sieh fast 
vom Ektoderm ab. Weitere interessante Stadien am 4, Tage. Be- 
handlung wie bei den Hühnerembryonen in IS- 
IS. 
Die Entwicklung und Differenzierung des soge- 
nannten Mesoderms bei den Wirbelthieren studiere man thefls 
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an EmbryoneD von Salamandern (Triton), theils an Hühnerembryo- 
nen (Behandhing wie oben angegeben). Bei letzteren ist der Primitiv- 
atreifen schon am erste» Brötetage entwickelt (besonders während der 
letzten Hälfte desselben); die ürsegmente und Seitenplatten sind am 
2, Tage sehr schön entwickelt; die weitere Differenzierung derselben 
kann dann am 3. und 4. Tage verfolgt werden. Die Untersuchungen 
sind hauptsächlich an Querschnitten anzustellen ; doch müssen die 
Embrj'onen in toto als durchsichtige und nndurchsichtige Objekte be- 
trachtet werden, und Längsschnitte müssen auch untersucht werden. — 
Die Bildung der Ausstülpungen vom Blastoporus aus erkennt man 
bei Triton am besten an Honzontalschnitten von Stadien, in welchen 
der Blastoporus schon stark verengt, und die Rückenrinne vor jenem 
sichtbar geworden ist. Die Abgrenzung der ürsegmente findet in 
einem Stadium statt, in welchem die Medullarfurche schon dem Ver- 
schlusse nahe ist; man wähle also nach Betrachtung von der Ober- 
fläche die richtigen Stadien aus und mache Schnittserien nach ver- 
schiedenen Richtungen. Nach 0. H e r t w i g 's Arbeit (Jenaiache 
Zeitschr., Bd. 15, 1881, sowie auch: Studien zur Blättertheorie, 
Helt Ö) kann man sich sehr gut orientieren. 

Die beiden von den Brüdern Hertwig als .Mesenchym' und 
.Mesoblast' unterschiedenen Arten des sogenannten Mesoderms 
lernt man am leichtesten bei Echinodermen (Astenden, Ecbiniden) 
kennen. Bei Seeigeln z. B. fangen die .Mesenehyrazellen' schon an, 
in die Furch ungshö hie einzuwandern, bevor noch die Gastrula-Ein~ 
stülpung recht deutlich geworden ist ; man beachte auch ihre weiteren 
Veränderungen: wie sie ein schönes (iallertgewebe bilden und Kalk- 
nadeln abscheiden. Etwa am Anfang des 3. Tages nach der künstr 
liehen Befruchtung fängt das blinde Ende des Urdarms an, sich ab- 
zuschnüren und stellt bald eine allseitig geschlossene Blase dar; 
diese zerlallt sehr bald in eine rechte und eine linke Hälfte ; beide 
wachsen stark an, und die linke zerlegt sich später in eine vordere 
und eine hintere Hälfte, von denen jene die Anlage des Wasser- 
gefässsystems, diese, sowie wohl die ganze rechte Blase, Peritoneal- 
blasen sind, deren Hohlraum die spätere Leibeshöhle wird. Diese 
Beobachtungen lassen sieb am besten an den lebenden Objekten an- 
stellen. 



d 



16. 

Für Studien über Resorption und HegeneratioD der 
Gewebe sind die Larven von Fröschen und Wassersalatnandem 
klassische Objekte geworden. Die KeMorption der Gewebe wird an 
Schnitten (Quer- und horizontalen Längsschnitten) durch in ver- 
schiedenen Stadien der Rüelibildung begriffene Schwänze untersucht. 
Die Regeneration kann einfach durch Versuche studiert werden, in- 
dem man Schwänze und Gliedmaassen abschneidet; sie wachsen dann 
wieder ganz aus — allerdings vermögen nur junge Froschlarven 
die Extremitäten zti regenerieren, ältere dagegen nicht — und 
man kann die betreffenden Körpertheile in verschiedenen Stadien 
fixieren und an Schnitten untersuchen (Fixierung in Plemraing- 
scher Flüssigkeit oder in dünner Chromsäure). 

17. 
Das Experiment, eine Hydra umzustülpen, wurde gewöhnlich 
in folgender Weise ausgeführt; man stülpt die Fussscheibe mittelst 
einer steifen Borste in die Darmhöhle ein ; indem die Borste immer 
weiter vorgeschoben wird, wird schliesslich der Polyp ganz umgestülpt, 
sodass das Ektoderm nach innen, das Entoderm nach aussen zu 
liegen kommt. In dieser Stellung wird nun das Thier mitteU einer 
sehr feinen, silbernen Nadel quer durchbohrt, sodass es sich nicht 
ohne Weiteres wieder umstülpen kann. Nun wird es zu verschie- 
denen Zeitpunkten beobachtet oder es werden verschiedene umge- 
stülpte Thiere an verschiedenen Zeitpunkten in Flemming'scher 
Lösung oder in Osmiumsäure fixiert und in Schnitte zerlegt. Näheres 
hierüber in den oben citierten Schriften von Nussbaum und Iscbi- 
kawa. 
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